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
Abstract: 7KHIDFHLVWKHPRVWGLVWLQFWLYHIHDWXUHXVHGWRLGHQWLI\RWKHUV0RGHUQKXPDQVKDYH
DVKRUWUHWUDFWHGIDFHEHQHDWKDODUJHJOREXODUEUDLQFDVHWKDWLVGLVWLQFWLYHO\GLIIHUHQWIURPWKDW
RI RXU FORVHVW OLYLQJ UHODWLYHV 7KH IDFH LV D VNHOHWDO FRPSOH[ IRUPHG E\  LQGLYLGXDO ERQHV
KRXVLQJSDUWVRIWKHGLJHVWLYHUHVSLUDWRU\YLVXDODQGROIDFWRU\V\VWHPV$NH\WRXQGHUVWDQGLQJ
WKHRULJLQDQGHYROXWLRQRIWKHKXPDQIDFHLVWRDQDO\]HWKHIDFHVRIH[WLQFWWD[DLQWKHKRPLQLQ
FODGHRYHUWKHODVWPLOOLRQ\HDUV<HWDVQHZIRVVLOVDUHUHFRYHUHGDQGWKHQXPEHURIKRPLQLQ
VSHFLHVJURZVWKHTXHVWLRQRIKRZDQGZKHQWKHPRGHUQKXPDQIDFHRULJLQDWHGUHPDLQVXQFOHDU
%\H[DPLQLQJNH\IHDWXUHVRIWKHIDFLDOVNHOHWRQKHUHZHHYDOXDWHWKHHYROXWLRQDU\KLVWRU\RIWKH
PRGHUQKXPDQIDFH LQ WKHFRQWH[WRI LWVGHYHORSPHQWPRUSKRORJ\DQGIXQFWLRQDQGVXJJHVW
WKDW LWV DSSHDUDQFH LV WKH UHVXOW RI D FRPELQDWLRQ RI ELRPHFKDQLFDO SK\VLRORJLFDO DQG VRFLDO
LQIOXHQFHV
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
,QWURGXFWLRQ
 
7KHKXPDQIDFHGLIIHUVDFURVVSRSXODWLRQVDQGLVWKHPRVWGLVWLQFWLYHIHDWXUHXVHGWRLGHQWLI\DQG
UHFRJQL]H RWKHUV %HQHDWK WKH VNLQ DQG PXVFOHV RI IDFLDO H[SUHVVLRQ WKH IDFH LV D VNHOHWDO
FRPSOH[ IRUPHGE\ LQGLYLGXDOERQHVKRXVLQJSDUWVRI WKHGLJHVWLYH UHVSLUDWRU\YLVXDODQG
ROIDFWRU\ V\VWHPV 7KH IDFH SOD\V DQ LPSRUWDQW UROH LQ VRFLDO LQWHUDFWLRQ DQG FRPPXQLFDWLRQ
VLJQDOLQJ PRUH WKDQ  GLIIHUHQW FDWHJRULHV RI HPRWLRQ YLD WKH FRQWUDFWLRQ RU UHOD[DWLRQ RI
PXVFOHV7KHIDFHEHJLQVIRUPLQJLQWKHKXPDQHPEU\RDURXQGGD\VYLDDFRPSOH[FDVFDGH
RIPROHFXODULQWHUDFWLRQV$QXPEHURIVSHFLDOL]DWLRQVDWWKLVOHYHOVHWWKHIDFHDSDUWLQFOXGLQJWKH
IXQFWLRQV RI VSHFLDOL]HG SOXULSRWHQW FHOOV NQRZQ DV FUDQLDO QHXUDO FUHVW FHOOV &1& WKH PDLQ
FRQWULEXWRUVWRWKHGHYHORSPHQWRIWKHIDFLDOVNHOHWRQ)DFLDOVKDSHDSSHDUVWREHLQIOXHQFHGE\
D OLPLWHG VHW RI FDQGLGDWH JHQHV  ,PSRUWDQW FRQVWUDLQWV LQ WKH GHYHORSPHQW RI WKH IDFH RU
YLVFHURFUDQLXPDUHWKHVXUURXQGLQJFUDQLDOVWUXFWXUHVDVIDFLDOJURZWKLVFORVHO\LQWHJUDWHGZLWK
WKHGHYHORSPHQWRIWKHEUDLQFDVHQHXURFUDQLXPDQGRWKHUFUDQLDOFRPSRQHQWVKLJKOLJKWLQJ
WKH LQWHUGHSHQGHQFH RI GLIIHUHQW PRUSKRORJLFDO WUDLWV RU PRGXOHV GXULQJ JURZWK DQG
GHYHORSPHQWVHH%R[

$GHWDLOHGDFFRXQWRIWKHHYROXWLRQRIWKHKXPDQIDFHLVDGLIILFXOWHQGHDYRUODUJHO\EHFDXVHRI
WKHLQWULFDWHDQGFRPSOH[QDWXUHRILWVGHYHORSPHQWDQGWKHPDQ\IDFWRUVWKDWLQIOXHQFHWKHIDFH
SUHDQGSRVWQDWDOO\ 7RFRQVWUDLQRXU OLQHRI LQTXLU\ZHVXJJHVWKHUH WKDW WKHHYROXWLRQDU\
FKDQJHVWKDWRFFXUUHGRQWKHSDWKWREHFRPLQJWKHODUJHEUDLQHGVKRUWIDFHGKRPLQLQVZHDUH
WRGD\DUHEHVW LQWHUSUHWHGE\DQDO\]LQJ WKHH[WLQFW WD[D LQ WKHKRPLQLQFODGHRYHU WKH ODVWa
PLOOLRQ\HDUV0D,QWKLVUHYLHZZHLQYHVWLJDWHWKHHYROXWLRQDU\URRWVRIWKHPRGHUQKXPDQIDFH
GHVFULELQJFKDUDFWHULVWLFVRIWKHDXVWUDORSLWKVHDUO\Homo,DQGPRUHUHFHQWKRPLQLQVWRWHDVH
DSDUWWKHPRUSKRORJLFDOWUDQVIRUPDWLRQVWKDWRFFXUUHGRYHUWLPHDQGWRGLVFXVVIDFWRUVWKDWKDYH
VKDSHGWKHLUHYROXWLRQ:HDOVRKLJKOLJKWWKHHDUOLHVWHYLGHQFHRIWKHH. sapiensIDFHDQGFRQVLGHU
WKHLPSDFWRIHQYLURQPHQWDODQGVRFLDOIDFWRUVSRSXODWLRQKLVWRU\DQGSDODHRJHQRPLFVDVZHOODV
DGDSWLYHH[SODQDWLRQVLQVKDSLQJPRUSKRORJLFDOFKDQJHVLQWKHIDFHRYHUWLPH

7KHDQFHVWUDOIDFLDOPRUSKRW\SH

7KDW WKHKXPDQDQGFKLPSDQ]HHERQRER OLQHDJHVVKDUHGDPRVW UHFHQWFRPPRQDQFHVWRU LV
EH\RQGGLVSXWHEXWQRH[WDQW$IULFDQKRPLQRLGSUHVHQWVDQLGHDOIDFLDOPRUSKRW\SHIRUWKHFKLPS
KXPDQDQFHVWRU  ,Q WKHLU IDFLDO PRUSKRORJ\ WKH FKLPSDQ]HH ERQRERDQGJRULOOD GLIIHU IURP
 ?

XQGRXEWHGHDUO\KRPLQLQV OLNHAustralopithecus LQ IXQGDPHQWDOZD\V)RUH[DPSOHDOO WKUHH
VKDUHDGLVWLQFWLYHSURWUXGLQJERQ\DUFKDERYHWKHH\HVWKDWLQOLIHVHWVRIIWKHXSSHUULPRIWKH
QDNHG IDFLDO PDVN IURP WKH EUDLQFDVH DQG RWKHU SDUWV RI WKH IDFH WR ZKLFK WKH PXVFOHV RI
PDVWLFDWLRQDWWDFK,QFRQWUDVWWKHHDUOLHVWKRPLQLQVKDYHVXSUDRUELWDOVWUXFWXUHVWKDWDUHZHDNO\
GLIIHUHQWLDWHGWRSRJUDSKLFDOO\IURPWKHEUDLQFDVHHYHQZKHQWKHUHLVDGLVWLQFWVXSUDRUELWDOWRUXV
DV LV FRPPRQ LQ VRPH VSHFLHV RI Homo  $V KDV EHHQ VXJJHVWHG IRU RWKHU HFWRFUDQLDO
VWUXFWXUHV WKHVH GLIIHUHQFHV PD\ UHIOHFW D FRPELQDWLRQ RI VRFLDO GLVSOD\ PHFKDQLVPV DQG
ELRPHFKDQLFDOSHUIRUPDQFH$VGLVFXVVHGEHORZZLWKUHVSHFW WRWKHHYROXWLRQRI WKHPRGHUQ
KXPDQIDFHWKHUROHRIVRFLDOIDFWRUVLQVKDSLQJWKHPRUSKRORJ\RIWKHFUDQLRIDFLDOVNHOHWRQKDV
UHFHLYHGPXFKOHVVDWWHQWLRQWKDQWKRVHUHODWLQJWRWKHELRPHFKDQLFVRIWKHIHHGLQJV\VWHP

,QWKHQRQKXPDQ$IULFDQJUHDWDSHVLHFKLPSDQ]HHVERQRERVDQGJRULOODVDVFRPSDUHGWR
NQRZQIRVVLOKRPLQLQVSRVWQDWDOJURZWKUHVXOWV LQDYHUWLFDOO\GHHS ORQJDQGVWURQJO\ LQFOLQHG
VQRXWDWWKHIURQWHQGRIZKLFKWKHSURZOLNHSURMHFWLRQRIWKHSUHPD[LOODSODFHVWKHH[SDQVLYH
LQFLVRUURZZHOOIRUZDUGRIWKHODUJHWXVNOLNHFDQLQHFURZQVFUHDWLQJDJDSGLDVWHPDEHWZHHQ
WKHODWHUDOLQFLVRUDQGFDQLQH,QFRQWUDVWWKHPLGIDFHRIHDUO\KRPLQLQVLVVKRUWHUZLWKDPRUH
YHUWLFDO SURILOH VHHQ IURP WKH VLGH²D GHULYHG FRQGLWLRQ VKDUHG ZLWK PRGHUQ KXPDQV²DQG
DOWKRXJK WKHSUHPD[LOOD LQ WKHPRVWEDVDOKRPLQLQVSHFLHV UHPDLQVSULPLWLYHO\SURJQDWKLF WKH
GLDVWHPDLVOHVVIUHTXHQW,QGHSHQGHQWHYROXWLRQRIWKHPD[LOODU\DQGSUHPD[LOODU\FRPSRQHQWVRI
WKHHDUO\KRPLQLQPLGIDFHLVFRQVLVWHQWZLWKK\SRWKHVHVRIPRGXODUGHYHORSPHQWRIWKHIDFH
7KH REVHUYHG GLIIHUHQFHV LQ SURJQDWKLVP DUH DVVRFLDWHG ZLWK GLVWLQFW JURZWK SDWWHUQV DQG
UHPRGHOLQJ DFWLYLW\ RI ERQH FHOOV  VHH %R[  7KH GHULYHG IDFLDO FRQILJXUDWLRQ RI HDUO\
KRPLQLQVLVOLNHO\GXHWRDFRPELQDWLRQRIIDFWRUVLQFOXGLQJFUDQLDOEDVHVKRUWHQLQJDQGFDQLQH
FURZQURRWUHGXFWLRQ
 
Ardipithecus vs. Australopithecus: 3ULQFLSDO PRUSKRORJLFDO VKLIWV  FDQLQHV YV
PDVWLFDWLRQ

7KH IDFLDO PRUSKRORJLHV RI Ardipithecus ramidus a 0D D FDQGLGDWH EDVDO KRPLQLQ DQG
JHQHUDOL]HGAustralopithecusVSHFLHVEHVWUHSUHVHQWHGE\Australopithecus afarensisa
0D GLIIHU LQ VLPLODU ZD\V IURP WKH QRQKXPDQ $IULFDQ JUHDW DSH FRQGLWLRQ \HW WKH\ DUH
GLVWLQJXLVKDEOHIURPRQHDQRWKHU)LJD$VLQODWHUKRPLQLQVLQFOXGLQJPRGHUQKXPDQVWKH
PD[LOOD LV YHUWLFDOO\ VKRUW PLGIDFLDO SURMHFWLRQ LV UHGXFHG DQG WKH VXSUDRUELWDO VWUXFWXUHV DUH
WRSRJUDSKLFDOO\ LQWHJUDWHG ZLWK WKH EUDLQFDVH  %RWK WD[D IHDWXUH VKRUWHQHG EDVLFUDQLD DQG
 ?

UHGXFHGPRGHVWVH[XDOO\GLPRUSKLFFDQLQHFURZQVDQGURRWVDVZHOODVVPDOOHULQFLVRUV2Q
WKHRWKHUKDQGAr. ramidusDQGAu. afarensisGLIIHU IURPRQHDQRWKHU LQ WKHSDUWVRI WKH IDFH
DQFKRULQJWKHPXVFOHVRIPDVWLFDWLRQ)LJD7KHAu. afarensisIDFHLVGRPLQDWHGE\H[SDQVLYH
]\JRPDWLF FKHHN ERQHV ZLWK UREXVW IODULQJ DUFKHV WKDW EULGJH WKH IDFH WR WKH EUDLQFDVH 
ZKHUHDVAr. ramidusVKDUHVZLWKWKHFKLPSDQ]HHYHUWLFDOO\VKRUW OLJKWO\EXLOW]\JRPDWLFERQHV
DQGDUFKHV7KHAu. afarensisDQDWRP\LVSDUWRIDSUHVXPSWLYHO\GHULYHGPDVWLFDWRU\V\VWHP
WKDW LQFOXGHV WUDQVYHUVHO\ WKLFNPDQGLEXODUERGLHV WDOOPDQGLEXODU UDPLDQG WKLFNO\HQDPHOHG
FKHHNWHHWK$OWKRXJKLWLVWHPSWLQJWRWLHWKHVHIHDWXUHVWRWKHVSHFLHV¶H[SDQVLYHUDQJHRIGLHWDU\
FDUERQLVRWRSLFYDOXHVZKLFKLQFOXGHVLQGLYLGXDOVZLWKDVLJQLILFDQWFRPSRQHQWRI&SODQWVHJ
JUDVVHVVHGJHVXQGHUJURXQGVVWRUDJHRUJDQVLQWKHLUGLHWWKHOHVVHUNQRZQAu. anamensis
a0DWKHSUREDEOHSK\OHWLFDQFHVWRURIAu. afarensis VHH)LJEIRUWKHWHPSRUDOSODFLQJ
RI WD[DGLVFXVVHG, VKDUHVPDQ\RI WKHVHPDVWLFDWRU\ IHDWXUHV\HW LWPDLQWDLQHGDVWURQJO\&
SODQWIRFXVHG HJ IUXLWV OHDYHVGLHWVLPLODU WR WKDWRIFKLPSDQ]HHVDQGArdipithecus 7KH
FRQWUDVW EHWZHHQ Ardipithecus DQG HDUO\ Australopithecus KLJKOLJKWV WKH PRGXODULW\ RI IDFLDO
DQDWRP\LQWKHHDUO\SDUWRIWKHKRPLQLQOLQHDJH7KHLQLWLDOFKDQJHVZHUHIRFXVHGLQWKHFHQWUDO
DQGXSSHUSRUWLRQVRIWKHIDFHSHUKDSVLQUHVSRQVHWRFKDQJHVLQWKHIXQFWLRQRIWKHFDQLQHVDQG
VXSUDRUELWDO UHJLRQ LQ VRFLDO VLJQDOLQJ ZKHUHDV VXEVHTXHQW FKDQJHV PDLQO\ LQYROYHG WKH
PDVWLFDWRU\DSSDUDWXV

),*85(+(5(

AustralopithecusLQFO Paranthropus FUDQLRIDFLDOGLYHUVLW\3DWWHUQVDQGFDXVHV

5HODWLYHWRH[WDQWJUHDWDSHVDQGArdipithecusAustralopithecusVSHFLHVLQFOXGLQJWKRVHVRPH
DXWKRUV FODVVLI\ ZLWKLQ WKH JHQXV Paranthropus DUH FKDUDFWHUL]HG E\ D VXLWH RI VSHFLDOL]HG
FUDQLRIDFLDOIHDWXUHVLQFOXGLQJWKHUHODWLYHH[SDQVLRQRISUHPRODUPRODURFFOXVDODUHDHVSHFLDOO\
UREXVWPDQGLEXODUERGLHVDQGRVWHRORJLFDO LQGLFDWLRQVRI WKHHQODUJHPHQWRUUHDUUDQJHPHQWRI
WKHMDZDGGXFWRUPXVFOHVWRPD[LPL]HYHUWLFDOELWHIRUFHV7KHVHGHULYHGIHDWXUHVKDYHORQJEHHQ
LQWHUSUHWHGDVDGDSWDWLRQVWRPHFKDQLFDOO\WRXJKRUKDUGSODQWIRRGVWKDWGRPLQDWHGLQ$IULFDQ
HQYLURQPHQWVGXULQJDSHULRGRIDULGLILFDWLRQLQWKHODWH3OLRFHQH0D<HWLQFLSLHQW
H[SUHVVLRQVRIWKHVHIHDWXUHVFDQDOUHDG\EHVHHQLQWKHHDUO\DXVWUDORSLWKVSHFLHVVXFKDVAu. 
afarensis DQG Kenyanthropus platyopsZKLFK WKULYHG LQ WKH UHODWLYHO\ HTXDEOH WKRXJKKLJKO\
VHDVRQDO HQYLURQPHQWV RI WKH $IULFDQ PLG3OLRFHQH a 0D )XUWKHUPRUH PRODU
PLFURZHDU DQ LQGLFDWRU RI IRRG PHFKDQLFDO SURSHUWLHV GRHV QRW QHFHVVDULO\ DJUHH ZLWK
 ?

VXJJHVWLRQVWKDWKDUGRUWRXJKIRRGLWHPVZHUHDQLQFUHDVLQJO\FRPPRQFRPSRQHQWRIWKHGLHW
7KLV LV GHVSLWH SURJUHVVLYH FKDQJHV LQ WKH PDVWLFDWRU\ V\VWHP H[WUHPH IRUZDUG VKLIWV LQ WKH
RULJLQVPDVVHWHUDQGWHPSRUDOLVWZRODUJHPXVFOHVRIPDVWLFDWLRQLQFUHDVHGPDVVLYHQHVVDQG
ODWHUDOIODUHRIWKH]\JRPDWLFDUFKHVPDUNHGUHWUDFWLRQRIWKHGHQWDODUFKHVHQKDQFHGSRVWFDQLQH
PHJDGRQW\DQGHQDPHOWKLFNQHVVHWFDPRQJWKHGLYHUVHDXVWUDORSLWKVSHFLHVDIWHUa0D
FXOPLQDWLQJ LQWKHDSSHDUDQFHE\a0DRI WKHEL]DUUH³UREXVW´DXVWUDORSLWK Paranthropus
FRQILJXUDWLRQ Australopithecus africanus RI VRXWKHUQ $IULFD a 0D DQG Au. garhi RI
HDVWHUQ$IULFDa0DDSSHDUWRUHSUHVHQWHDUO\VWDJHVRIWKLVVWUXFWXUDOWUDQVIRUPDWLRQ7KH
\RXQJHUVSHFLHVAu. sediba a0DIURP6RXWK$IULFDVKDUHVGHULYHGIDFLDOIHDWXUHVZLWKAu. 
africanusEXWLWVIDFLDOUHPRGHOLQJGLIIHUVIURPDOORWKHUAustralopithecus IDFLDOVNHOHWRQVVHH
%R[  )LJ   5HVROYLQJ WKH GLVVRQDQW GLHWDU\ VLJQDOV IURP LVRWRSHV PLFURZHDU DQG
FUDQLRIDFLDO IXQFWLRQDO PRUSKRORJ\ VKRXOG EH DQ LPSRUWDQW IRFXV RI IXWXUH UHVHDUFK LQ HDUO\
KRPLQLQSDOHRELRORJ\

3DWWHUQVRIGLYHUVLW\LQWKHHDUO\HomoIDFH

(YLGHQFHIURPWKHIDFHFRQVWLWXWHVRQHRIWKHVWURQJHVWDUJXPHQWVIRUDWD[RQRPLFDOO\GLYHUVH
IRVVLO UHFRUGRIHDUO\Homo a0DZKLFKUHFRJQL]HVHomo habilis H. rudolfensisDQG
HDUO\$IULFDQH. erectus  H. ergasterRIVRPHDXWKRUVDVGLVWLQFWVSHFLHV,I ODUJHVSHFLPHQV
VXFKDV.10(5 DQG.10(5XVXDOO\DWWULEXWHGWRH. rudolfensisRQWKHRQHKDQG
DQGVPDOOHUVSHFLPHQVOLNH.10(5DQG2+H. habilisRQWKHRWKHUDUHFRPELQHGLQ
D VLQJOH VSHFLHV WKHQ WKH LPSOLHG SDWWHUQ RI VH[XDO GLPRUSKLVP LQ ZKLFK GLYHUJHQFH LQ
VXSUDRUELWDO IRUPPDVWLFDWRU\VWUXFWXUHDQGPLGIDFLDOSURSRUWLRQVDFFRPSDQLHVGLIIHUHQFHV LQ
VL]HLVXQOLNHWKDWVHHQLQDQ\RIWKHH[WDQWJUHDWDSHVRU2OG:RUOGPRQNH\VVHH7DEOHIRU
VSHFLPHQDWWULEXWLRQ'HVSLWH WKHVHGLIIHUHQFHV WKH IDFHVRIDOO WKUHHHomoVSHFLHVDUH OHVV
SURMHFWLQJ WKDQ WKRVH RI DXVWUDORSLWKV HVSHFLDOO\ LQ WKH SUHPD[LOODU\ UHJLRQ DQG WKH\ VKRZ D
WHQGHQF\IRUWKHFLUFXPQDVDOSODWHVWKHRXWHUULPVRIWKHRUELWVDQGWKH]\JRPDWLFERQHVWRIDFH
ODWHUDOO\ LQ IXOO\ PDWXUH JURZWK VWDJHV FRPSDUHG WR WKHLU IURQWIDFLQJ RULHQWDWLRQ LQ WKH
DXVWUDORSLWKV:KLOHLWVSURPLQHQWVXSUDRUELWDOWRUXVLVDVSHFLHVKDOOPDUNWKHIDFH RIHDUO\H. 
erectus LVPRUHPRGHUQKXPDQOLNHWKDQWKDWRIHLWKHUH. habilisRU H. rudolfensis, ZLWKDPRUH
YHUWLFDOSURILOHIHDWXULQJDUHWUDFWHGVXEQDVDOSODWHDQGDSURPLQHQWQDVDOEULGJH. ,QVXSSRUWRI
WKHVHPRGLILFDWLRQVLQWKHXSSHUIDFHRIH. erectusLWVKRXOGDOVREHFRQVLGHUHGWKDWDOWKRXJKH. 
habilisDQG H. rudolfensisKDYHOHVVUREXVWPDQGLEXODU ERGLHV WKDQGRWKHDXVWUDORSLWKVZKHQ
 ?

VFDOHGDJDLQVWDGPLWWHGO\FUXGHHVWLPDWHVRIERG\PDVVQHLWKHU RIWKHPKDYHPDQGLEXODUERGLHV
DVJUDFLOHDVWKRVHVHHQLQHDUO\H. erectus  

7KHUHLVDWHQGHQF\WRLQWHUSUHWWKHPRUSKRORJ\RIWKHHDUO\HomoIDFHH[FOXVLYHO\LQWHUPVRI
GLHWDU\EHKDYLRUEXWWRGRVRZRXOGEHDQRYHUVLPSOLILFDWLRQ$VVXJJHVWHGDERYHIRUWKHHDUOLHU
PRUHJHQHUDOL]HGKRPLQLQVWKHUHZHUHOLNHO\RWKHULQIOXHQFHV1RQHWKHOHVVKLVWRULFDOO\GLHWKDV
SOD\HG D ODUJHSDUW LQ H[SODLQLQJ FKDQJHV LQ IDFLDOPRUSKRORJ\ ZLWKLQ WKHKRPLQLQ FODGH DQG
SDUWLFXODUO\LQDQGDURXQGWKHK\SRWKHVL]HGRULJLQRIWKHJHQXVHomo . 7KHVHQDUUDWLYHVHLWKHU
H[SOLFLWO\RULPSOLFLWO\VXJJHVWWKDWWKHRULJLQRIHomoFRLQFLGHVZLWKDJUDGHVKLIWWKDWLQFOXGHVD
FKDQJH LQ IHHGLQJ EHKDYLRU 8QGHU WKLV VFHQDULR HDUO\ Homo FRQVXPHG IRRGV WKDW FRXOG EH
SURFHVVHGZLWKRXWWKHODUJHSRVWFDQLQHSURFHVVLQJDUHDH[SDQGHGPDVWLFDWRU\PXVFXODWXUHRU
UREXVWPDQGLEXODUERGLHV WKDWFKDUDFWHUL]HG WKHDXVWUDORSLWKV&RQYHQWLRQDOZLVGRPVXJJHVWV
WKDWWKHUHOD[DWLRQRIVHOHFWLRQIRUSRVWFDQLQHPHJDGRQWLDDQGUREXVWMDZVFRLQFLGHGZLWKDQHZ
HPSKDVLVRQVWRQHWRRODVVLVWHGPHDWFRQVXPSWLRQ7ZRUHFHQWGHYHORSPHQWVFRPSOLFDWHWKLV
VFHQDULR)LUVWWKHHDUOLHVWNQRZQVWRQHWRROVDW0DFRLQFLGHLQWLPHZLWKAu. afarensis
DQGWKHDXVWUDORSLWKJUDGHWD[RQK. platyopsRIHDVWHUQ$IULFDSUHGDWLQJWKHHDUOLHVWIRVVLOVRI
HomoE\VHYHUDOKXQGUHGWKRXVDQG\HDUV±DOWKRXJKWKHIXQFWLRQVRIWKHVHWRROVLV\HWXQFOHDU
DV LV WKHLU SRVVLEOH XVH LQ FDUQLYRU\ 6HFRQG D VKLIW WRZDUGV D VWURQJ & GLHWDU\ VLJQDWXUH
RFFXUUHGLQHomoZLWKWKHDSSHDUDQFHRIHDUO\$IULFDQH. erectus0DUDWKHUWKDQLQWKH
HDUOLHUVSHFLHVH. habilisDQG H. rudolfensisZKRVHPRGDOFDUERQVWDEOHLVRWRSHVLJQDOLVVLPLODU
WRWKDWRIAu. afarensisDQGAu. africanusVXJJHVWLQJDPL[HG&&GLHW7KHVHREVHUYDWLRQV
DUHFRQVLVWHQWZLWKHYLGHQFH WKDWHDUO\$IULFDQH. erectusZDV OLNHO\ WKH ILUVWKRPLQLQ WD[RQ WR
VKRZ UHGXFWLRQ LQ IDFLDO VL]H SRVWFDQLQH SURFHVVLQJ DUHD DQG PDQGLEXODU ERG\ UREXVWLFLW\²
FKDQJHV WKDWPD\KDYH UHVXOWHG IURPDQDGDSWDWLRQ WR WKH URXWLQHFRQVXPSWLRQRI IRRGV WKDW
UHTXLUHOHVVRUDOSURFHVVLQJ,ILQFUHDVHGPHDWFRQVXPSWLRQZDVSDUWRIWKDWGLHWDU\VKLIWLWZRXOG
LPSO\WKDWWKHPHDWZDVWHQGHUL]HGEHIRUHEHLQJLQJHVWHG$QDGGHGFRPSRQHQWKHUHZRXOGEH
WKHDGYHQWRIPHWKRGVIRUSUHSURFHVVLQJXQGHUJURXQGVWRUDJHRUJDQVHJWXEHUVEXOEVWKXV
UHGXFLQJWKHPHFKDQLFDOGHPDQGVRIPDVWLFDWLQJWKHVHLWHPV
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
7KHIDFHVRIWKH0LGGOH3OHLVWRFHQHKRPLQLQVDQGWKH/&$
7R GDWH H. erectus LV WKH HDUOLHVW KRPLQLQ IRXQG RXWVLGH $IULFD LQ WKH HDUO\ 3OHLVWRFHQH 
)ROORZLQJWKHILUVWGLVSHUVDORXWRI$IULFDHomo HYROYHGLQWRQHZIRUPVLQWKH0LGGOH3OHLVWRFHQH
03VSUHDGLQJRYHUSDUWVRI(XUDVLD03KRPLQLQVVKDUHDQXPEHURIIDFLDOFKDUDFWHULVWLFVVRPH
 ?

RIZKLFKDUHSUHVHQWLQHDUOLHUKRPLQLQVEXWDOVRVKRZDQXPEHURIQHZWUDLWV,QVRPHWKHUHLV
DWUHQGWRZDUGVLQFUHDVHGRYHUDOOIDFLDOUREXVWLFLW\ZLWKHQODUJHGPLGIDFHVVWURQJO\EXLOWEURZV
DQGD ODUJHEUDLQFDVHDOOVHHQ LQ WKHIRVVLO UHFRUGE\aWKRXVDQG\HDUVDJR.D)LJ
7KHVH03KRPLQLQVDUHDSRVVLEOHDQFHVWUDOSRROIRUWKHHPHUJHQFHRIHomo sapiens+HQFH
03WD[DFRXOGLQFOXGHWKHODVWFRPPRQDQFHVWRU/&$RIH. sapiensDQGRWKHUQRZH[WLQFWWD[D
%XWZKLFKRIWKHNQRZQ03KRPLQLQVPLJKWEHEHVWVXLWHGDVWKH/&$",PSRUWDQWO\DOVRWKH/&$
VKRXOGSUHGDWHWKHDSSHDUDQFHRIDPRGHUQIDFHZKLFKEHJVWKHTXHVWLRQ:KDWLVWKHHDUOLHVW
HYLGHQFHRIDPRGHUQKXPDQIDFH",QFRQVLGHULQJWKHRULJLQVRIWKHKXPDQIDFHZHVKRXOGWDNH
LQWRDFFRXQW WKDWPRXQWLQJJHQHWLFDQGPRUSKRORJLFDOGDWDVXSSRUW WKHQRWLRQ WKDWH. sapiens ILUVW
DSSHDUHGLQ$IULFD%XWWKHVHVDPHGDWDDOVRLPSO\WKDWZKLOHIXOO\IOHGJHGH. sapiensOLNHO\KDG
DQ$IULFDQEHJLQQLQJWKHHYROXWLRQDU\RULJLQVRIWUDLWVFKDUDFWHULVWLFRIWKHPRGHUQIDFHUHSUHVHQWHG
E\WKH/&$PD\EHIRXQGHOVHZKHUH

7R DGGUHVV WKH TXHVWLRQ RI WKH /&$ ZH KHUH IRFXV RQ NH\ IHDWXUHV ZLWK DQ HPSKDVLV RQ
SK\ORJHQHWLFDQGIXQFWLRQDOGLVFXVVLRQVRIWKHPRGHUQKXPDQ]\JRPD[LOODU\PRUSKRORJ\0RGHUQ
KXPDQ]\JRPD[LOODU\PRUSKRORJ\LVTXLWHGLVWLQFWIURPWKDWIRXQGLQ03JURXSVVXFKDVWKHHDUO\
1HDQGHUWKDOV)LJDDQGWKHODUJHFUDQLDDVVLJQHGWRH. heidelbergensisLQFOXGLQJ3HWUDORQD
*UHHFH%RGR(WKLRSLD)LJEDQG%URNHQ+LOO=DPELD)LJFVHHDOVR7DEOH,Q
PRGHUQKXPDQVWKHDQWHULRUVXUIDFHRIWKH]\JRPDWLFLVDQJOHGDWDERXWÛWRWKHPLGOLQHWKH
LQIHULRUERUGHULVHLWKHUYHUWLFDOO\EHORZWKHVXSHULRUERUGHURULVUHWUDFWHGDQGWKHLQIHULRUERUGHU
UHDFKHVWKHDOYHRODUSURFHVVLQDVKDUSLQIOH[LRQUDWKHUWKDQLQDPRUHJUDGXDOFXUYDWXUH7KHUH
LVXVXDOO\DPDODUQRWFKD]\JRPD[LOODU\WXEHUFOHDQGDFDQLQHIRVVDDGHSUHVVLRQEHORZWKH
RUELW :DV WKH ]\JRPD[LOODU\ UHJLRQ LQ WKH /&$ RI WKH H. sapiens DQG H. neanderthalensis
OLQHDJHVPRUHOLNHWKHPRGHUQKXPDQRUWKH1HDQGHUWKDOFRQGLWLRQRUZDVLWLQWHUPHGLDWH":H
ZLOOQRZUHYLHZSRWHQWLDOFDQGLGDWHVRIWKH/&$
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Homo heidelbergensis DVWKH/&$" 

6WULQJHUKDVDUJXHGWKDWVKDSHUHVHPEODQFHVEHWZHHQWKH3HWUDORQDDQG%URNHQ+LOOFUDQLD
LQGLFDWHGWKHH[LVWHQFHRIDZLGHVSUHDG03SRSXODWLRQZKLFKLIWKH0DXHUPDQGLEOH*HUPDQ\
LV LQFOXGHG ZRXOG EH FDOOHG H. heidelbergensis. ([FOXGLQJ WKH 0DXHU MDZ ZKRVH GLDJQRVWLF
FUHGHQWLDOV KDYH EHHQ TXHVWLRQHG WKH QRPHQ H. rhodesiensis FRXOG EH DSSOLHG
 ?

)XUWKHUPRUHLWZDVDUJXHGWKDWWKLVVSHFLHVUHSUHVHQWHGWKHEHVWFDQGLGDWHIRUWKH/&$RIWKHH. 
sapiensDQGH.neanderthalensis OLQHDJHVVHHDOVR0RXQLHUDQG/DKUSURGXFHGVHYHUDO
K\SRWKHWLFDOYLUWXDOUHFRQVWUXFWLRQVRIWKH/&$DQGWKHVHDOVRVKRZHGDH.heidelbergensisOLNH
IDFLDO PRUSKRORJ\ 2QH LPSOLFDWLRQ RI D H. heidelbergensis-OLNH /&$ ZRXOG EH WKDW WKH
]\JRPD[LOODU\PRUSKRORJ\IRXQGLQWKHVHODUJH03FUDQLDZRXOGKDYHXQGHUJRQHJUDFLOLVDWLRQWR
EHFRPH WKH IRUP IRXQG LQ UHFHQW H. sapiens DQG D VHFRQG WUDMHFWRU\ IHDWXULQJ LQFUHDVHG
PLGIDFLDO SURMHFWLRQ DQG PD[LOODU\ LQIODWLRQ WKDW OHG WR WKH IDFLDO FRQILJXUDWLRQ IRXQG LQ WKH
1HDQGHUWKDOV

2QHFRPSOLFDWLQJIDFWRURIWHQPLQLPL]HGRURPLWWHGIURPWKHVHGLVFXVVLRQVLVWKHGLIIHULQJDQG
DUJXDEO\PRUHH. sapiensOLNHPRUSKRORJ\IRXQGLQVPDOOHULQGLYLGXDOVVRPHWLPHVDVVLJQHGWRH.
heidelbergensis LQFOXGLQJ WKH7KRPDV4XDUU\ 0RURFFRDQG1GXWX 7DQ]DQLDSDUWLDOFUDQLD
DQGWKH%URNHQ+LOOPD[LOOD,WLVSRVVLEOHWKDWDOORPHWULFIDFWRUVLQIOXHQFHWKH]\JRPD[LOODU\
PRUSKRORJ\ZKHQFRPSDULQJVPDOOHUDQGODUJHU LQGLYLGXDOVJLYHQWKHDVVRFLDWLRQEHWZHHQ
ERG\VL]HDQGIDFLDOVL]HLQSULPDWHV7KXVVH[XDOGLPRUSKLVPFRXOGDOVREHDIDFWRULI7KRPDV
4XDUU\1GXWXDQG%URNHQ+LOOUHSUHVHQWIHPDOHLQGLYLGXDOVDQG3HWUDORQD%URNHQ+LOODQG
%RGRPXFKODUJHUPDOHV7KLVLVVXHLVIXUWKHUFRPSOLFDWHGE\WKHDSSDUHQWSUHVHQFHRIDPRUH
H. sapiensOLNH PLGIDFLDO PRUSKRORJ\ LQ &KLQHVH IRVVLOV IURP WKH 03 VXFK DV =KRXNRXGLDQ
1DQMLQJ)LJG'DOLDQG-LQQLXVKDQ7KLVPRUSKRORJ\ LVHVSHFLDOO\DSSDUHQW LQ WKHQHZO\
DQQRXQFHGEXWQRW\HWSXEOLVKHGVFLHQWLILFDOO\FUDQLXPVDLGWREHIURP+DUELQ1RUWK(DVW&KLQD
7KHVH H[DPSOHV FRXOG SHUKDSV EH WKH UHVXOW RI JHQH IORZ RU DQ LQGHSHQGHQW HYROXWLRQDU\
WUDMHFWRU\FRQYHUJHQWRQWKDWRIH. sapiens UDLVLQJWKH LVVXHRIZKHWKHU WKHVHGLIIHUHQFHVDUH
SK\ORJHQHWLFDOO\ PHDQLQJIXO +RZHYHU DQ DOWHUQDWLYH DQG SODXVLEOH VFHQDULR LPSOLFDWHV WKH
PRUSKRORJ\RIWKHHDUO\(XURSHDQKRPLQLQVSHFLHVH. antecessorDVZHVKDOOGLVFXVV

Homo antecessor DVWKH/&$"
,Q WKLV VFHQDULR D PRUH DQFLHQW DQG WD[RQRPLFDOO\ GLVWLQFW /&$ IRU WKH H. sapiens DQG H. 
neanderthalensis OLQHDJHVLVEDVHGRQWKHFODLPHG³PRGHUQ´PD[LOODU\FRQIRUPDWLRQRIWKH$7'
H. antecessorIDFHIURP*UDQ'ROLQD$WDSXHUFDGDWHGDWa.D)LJH7KLVPRGHO
LPSOLHVWKDWDH. antecessorOLNHIDFLDOPRUSKRORJ\ZDVUHWDLQHGLQWKHGHVFHQGDQWH. sapiens
OLQHDJHEXWZDVPRGLILHGLQWKDWRIWKH1HDQGHUWKDOV6RPHRULJLQDOUHVHUYDWLRQVUHJDUGLQJWKLV
PRUSKRORJ\ JLYHQ WKH MXYHQLOH VWDWXV RI $7' ZHUH UHPRYHG ZLWK WKH ILQGLQJ RI VLPLODU
PRUSKRORJ\ LQ IUDJPHQWDU\ DGXOW PD[LOODH 7KH PRGHUQ DSSHDUDQFH RI $7' LV DOVR
VXEVWDQWLDWHGE\JURZWKVLPXODWLRQVRIWKLVVSHFLPHQEDVHGRQERWKWKH1HDQGHUWKDODQGPRGHUQ
 ?

KXPDQ IDFLDOJURZWK WUDMHFWRULHVDQGE\ WKHDQDO\VLVRI WKH IDFLDOJURZWKDQG UHPRGHOLQJRI
$7'ZKLFKLGHQWLILHGUHVRUSWLYHILHOGVRQWKDWPD[LOODVLPLODUWRWKRVHIRXQGLQVXEDGXOWH. 
sapiens VHH%R[)LJ%\FRQWUDVWWKHPD[LOODHRI1HDQGHUWKDOVDQGWKHIRVVLOVIURP6LPD
GH ORV +XHVRV $WDSXHUFD 6SDLQ ZHUH VLPLODU WR WKRVH RI PRUH DQFLHQW 3OLRFHQH KRPLQLQV
VKRZLQJ D SDWWHUQ RI ERQH GHSRVLWLRQ ,I WKHVH DQDO\VHV RI IDFLDO GHYHORSPHQW DUH FRUUHFW
GHULYLQJ WKH6LPDGH ORV+XHVRVDQG1HDQGHUWKDO IDFLDOPRUSKRORJLHV IURP WKDWRIDVSHFLHV
UHSUHVHQWHGE\DVSHFLPHQOLNH$7'ZRXOGUHTXLUHHYROXWLRQDU\RQWRJHQHWLFFKDQJHVLQWKH
JURZWKRIWKHIDFHDVLOOXVWUDWHGLQLPPDWXUHLQGLYLGXDOVIURPWKH6LPDGHORV+XHVRV:KLOH
WKHVHUHPRGHOLQJFKDQJHVPD\EHFRQVWUXHGDVHYROXWLRQDU\UHYHUVDOVZHVXJJHVWWKDWWKLVLV
QRW WKHFDVH ,QVWHDG WKHUHPRGHOLQJFKDQJHVVKRXOGEHYLHZHGDVDGHYHORSPHQWDOSURFHVV
DOLJQHGZLWKWKHIDFLDOPRUSKRORJLFDOFKDUDFWHULVWLFVRIWKHVSHFLHV

7KH/&$DQFLHQWJHQRPHVDQGWKHHDUOLHVWHomo sapiensIDFH

)RVVLODQGDQFLHQW'1$GDWDSURYLGHIXUWKHULQIRUPDWLRQRQWKHQDWXUHDQGWLPLQJRIWKH/&$RI
1HDQGHUWKDOVDQGPRGHUQKXPDQV7KHFOHDU1HDQGHUWKDOPRUSKRORJLFDORQWRJHQHWLFDQG
JHQHWLFDIILQLWLHVRIWKH6LPDGHORV+XHVRVIRVVLOVGDWHGWRa.DDQGUHJDUGHGDV1HDQGHUWKDO
DQFHVWRUVVXJJHVWDQHYROXWLRQDU\GLYHUJHQFHRIWKH1HDQGHUWKDOOLQHDJHFRQVLGHUDEO\EHIRUH
WKDW GDWH &RPSDUDWLYH DQDO\VHVRQ WKH ODUJH VDPSOH RI  FUDQLD IURP 6LPD GH ORV +XHVRV
VKRZLQJDQXPEHURIVKDUHGIDFLDOIHDWXUHVZLWK1HDQGHUWKDOVLQGLFDWHWKDWPRGLILFDWLRQVLQIDFLDO
VKDSHZHUHRQHRIWKHILUVWVWHSVLQWKHHYROXWLRQWRZDUGWKH1HDQGHUWKDOPRUSKRORJ\)LJ
%XW XVLQJ UHFHQWO\ SXEOLVKHG HVWLPDWHV RI WKH DXWRVRPDO KXPDQ PXWDWLRQ UDWH LW KDV EHHQ
VXJJHVWHG WKDW WKHGLYHUJHQFHGDWHRI WKHH. neanderthalensisDQGH.sapiens OLQHDJHVFRXOG
LQGHHGEHSODFHGHDUOLHU²EHWZHHQDQG.D7KHVHGDWHVZRXOGEHFRQVLVWHQWZLWKWKH
ROGHVWVXJJHVWHGH[DPSOHVRIH. heidelbergensisSRWHQWLDOO\UHSUHVHQWLQJWKH/&$DOWKRXJKRWKHU
HVWLPDWHVDUH\RXQJHUHJa.D$QDOWHUQDWLYHZRXOGEHWRFRQVLGHUDH. antecessor
OLNHIDFLDOPRUSKRORJ\DVPRUHOLNHO\IRUWKH/&$RIH. sapiensDQGH. heidelbergensis, ZLWKWKH
H. heidelbergensis JURXS H[HPSOLILHG E\ 3HWUDORQD %RGR DQG %URNHQ +LOO  KDYLQJ PRUH LQ
FRPPRQ IDFLDOO\ ZLWK WKH 6LPD GH ORV +XHVRV IRVVLOV DQG VXEVHTXHQW 1HDQGHUWKDOV :KHQ
FKDOOHQJLQJWKHSRVLWLRQRIH. heidelbergensisDV/&$RIH. sapiensDQGH. neanderthalensis, DQG
KLJKOLJKWHGWKHVLJQLILFDQFHRIWKHH.sapiensOLNHIDFLDOPRUSKRORJ\RIH.antecessor%HUP~GH]
GH&DVWURFDXWLRQHGWKDWRWKHUDVSHFWVRIH. heidelbergensisPRUSKRORJ\VXJJHVWHGWKDWLWPLJKW
EHDVLGHEUDQFKDORQJVLGHRQHRIWKHHDUO\3OHLVWRFHQHOLQHDJHVLQ(XUDVLDWKDWHYHQWXDOO\JDYH
ULVHWR1HDQGHUWKDOVLQ(XURSHDQGWRH. sapiensLQ$IULFD
 ? ?

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
)XUWKHUHYLGHQFHRIWKHDQWLTXLW\RIDH. sapiensOLNHIDFLDOPRUSKRORJ\LVSURYLGHGE\WKHUHFHQW
VWXG\DQGUHGDWLQJRIQHZDQGROGIRVVLOPDWHULDOIURP-HEHO,UKRXG0RURFFR)LJIQRZSODFHG
DWa.D7KLVPRGHUQIDFLDOPRUSKRORJ\VXSSRUWHGE\TXDQWLWDWLYHDSSURDFKHV)LJLV
SUHVHQWLQWZRIRVVLOVIURP,UKRXG7KLVPRUSKRORJ\LVVLPLODUWRWKDWVKRZQE\)ORULVEDG6RXWK
$IULFDDQG+HUWR(WKLRSLD)LJJDWDVRPHZKDWODWHUGDWH1GXWXDQG7KRPDV4XDUU\DWDQ
HDUOLHUGDWHDQGLQWKHFXUUHQWO\XQGDWHG(OL\H6SULQJV.HQ\DDQG%URNHQ+LOOIRVVLOV7KHVH
VSHFLPHQVVKRZFRQVLGHUDEOHVL]HYDULDWLRQEXWDFRQVLVWHQF\LQWKHLUH. sapiensOLNHPLGIDFHV
7KLVREVHUYDWLRQFKDOOHQJHVWKHYLHZWKDWDOORPHWULFIDFWRUVDQGRUVH[XDOGLPRUSKLVPPLJKWKDYH
SURGXFHG WKH PLGIDFLDO YDULDWLRQ ZLWKLQ D VLQJOH OLQHDJH RU VSHFLHV 7KH HYLGHQFH LQVWHDG
VXJJHVWVWKDWWKHODUJHDQGQRQH.sapiensOLNHIDFHVRI%RGRDQG%URNHQ+LOO)LJVE	F
UHSUHVHQW WD[RQRPLFGLYHUVLW\ LQ WKH$IULFDQ03 UHFRUGZKLFKFRXOGH[FOXGH WKH ODUJH IRVVLOV
DVVLJQHG WR H. heidelbergensis/H. rhodesiensis DV UHSUHVHQWLQJ DQ DQFHVWUDO PRUSK IRU H. 
sapiens*LYHQRWKHUVKDUHGDQGPRUHH. sapiensOLNHIDFLDOPRUSKRORJLHVUDQJLQJIURPWKHODWH
ORZHU3OHLVWRFHQHRI(XURSHWRWKH03RI&KLQDDQG$IULFDLWEHJLQVWRORRNPRUHSDUVLPRQLRXV
WRLQWHUSUHWDHantecessorOLNHIDFLDOPRUSKRORJ\DVSULPLWLYHIRUWKHFODGHFRQWDLQLQJHsapiens
DQGHneanderthalensis7KLVV\PSOHVLRPRUSKLFPRUSKRORJ\ZDVDOVRSUHVHQWLQDWOHDVWVRPH
IRVVLOVDVVLJQHGWR&KLQHVHH. erectusLQRWKHUDUFKDLF&KLQHVHKRPLQLQVDQGLQWKHOLQHDJHRI
H. sapiensSUHVHQWLQ$IULFDIURPa.\ZKLOHLWZDVDSSDUHQWO\ORVWLQWKHH. heidelbergensis/H. 
rhodesiensisDQGH. neanderthalensisOLQHDJHV7KHPRUHUHFHQWIRVVLOPDWHULDORIH. nalediIURP
6RXWK$IULFDGDWHGWRa.DLVXQIRUWXQDWHO\WRRLQFRPSOHWHLQWKHIDFHVRIDUWRDGGPXFK
WRWKLVSLFWXUHEH\RQGGLVSOD\LQJDWUDQVYHUVHO\IODWEXWRYHUDOOYHU\SURJQDWKLFPRUSKRORJ\

$GDSWDWLRQLQ03DQGPRGHUQKXPDQIDFHV  
 
7RFRQVLGHUWKHLPSDFWRIIXQFWLRQDODGDSWDWLRQLQWKHHYROXWLRQRIWKHIDFHZHVKRXOGILUVWUHYLVLW
NH\FKDUDFWHULVWLFVRIWKHPRGHUQKXPDQIDFH7KHPRGHUQKXPDQIDFHLVGLVWLQFWIURPWKDWRI
HDUOLHU KRPLQLQ VSHFLHV LQ VHYHUDO LPSRUWDQW ZD\V )LJ K LW LV UHODWLYHO\ VPDOO DQG QRQ
SURMHFWLQJVKRZVDGHSUHVVLRQWKHµFDQLQHIRVVD¶EHORZWKHRUELWDQGODFNVWKHSURQRXQFHG
VXSUDRUELWDO VWUXFWXUHVDQG WKHDOYHRODUDQGPLGIDFLDOSURJQDWKLVPH[KLELWHGE\03KRPLQLQV
7KHVHIHDWXUHVGRQRWDSSHDUDOODWRQFHLQWKHIRVVLOUHFRUGEXWFUXFLDOHOHPHQWVDUHDOUHDG\LQ
SODFHDPRQJWKHHDUOLHVWUHSUHVHQWDWLYHVRIWKHH. sapiensOLQHDJH

 ? ?

7KH WUDQVLWLRQ IURP 03 KRPLQLQV WR PRGHUQ KXPDQV ZDV PDUNHG E\ WKHVH FKDQJHV DQG
JUDFLOLVDWLRQ RI WKH IDFH $V ELRORJLVWV ZH KDELWXDOO\ VHHN DGDSWLYH H[SODQDWLRQV IRU VXFK
FKDQJHVEXWZHPXVWDOVRFRQVLGHUQRQDGDSWLYHRQHVLQFOXGLQJVWUXFWXUHFRQVWUDLQWVDQG
QHXWUDOHYROXWLRQDU\SURFHVVHVVXFKDVGULIWDQGIRXQGHUHIIHFW$GDSWLYHH[SODQDWLRQVIRUDQ
HQODUJHGPLGIDFHDQGODUJHEURZVKDYHIRFXVHGHLWKHURQHQODUJHPHQWRIWKHQDVDOFDYLW\DQG
SDUDQDVDOVLQXVHVHPSKDVL]LQJUHVSLUDWRU\HQHUJHWLFGHPDQGVDQGFOLPDWLFDGDSWDWLRQRU
RQPHFKDQLFDODGDSWDWLRQVWRGLHWSDUDPDVWLFDWRU\DFWLYLW\RULQFUHDVHLQERG\VL]H

7KXVLQ6LPDGHORV+XHVRV)LJH. heidelbergensisDQG1HDQGHUWKDOV)LJDWKHUHLVD
VKDUHG ODUJH QDVDO FDYLW\ DQG PLGIDFLDO FRQILJXUDWLRQ LQ PDQ\ FDVHV DFFRPSDQLHG E\ ODUJH
SDUDQDVDOVLQXVHV&RPSDUHGWRPRGHUQKXPDQVWKHUHJLRQWKDWPRVWGLIIHUVLVWKHQDVDOFDYLW\
LWVHOIVXJJHVWLQJUHGXFWLRQRIWKLVLVWKHSULPDU\XQGHUO\LQJFDXVHRIPLGIDFLDOUHGXFWLRQLQPRGHUQ
KXPDQV$VVXFKPLGIDFLDOUHGXFWLRQPD\KDYHDULVHQVLPSO\DVDUHVXOWRIORVVRISUHH[LVWLQJ
VHOHFWLYHSUHVVXUHVWRPDLQWDLQDODUJHPLGIDFHZLWKFXOWXUDODGDSWDWLRQVWRFOLPDWHIHHGLQJDQG
OLIHVW\OHEHLQJSRVVLEOHIDFWRUVLQUHGXFLQJWKHVHSUHVVXUHVDQGVRDOORZLQJGULIWDQGRWKHUQHXWUDO
SURFHVVHVWRLPSDFWRQPLGIDFLDOIRUP

$OWHUQDWLYHO\LWFDQEHDUJXHGWKDWWKHODUJHPLGIDFHFKLQOHVVMDZVDQGHQODUJHGEURZULGJHVRI
03KRPLQLQVPDNHXSDVXLWHRIIHDWXUHVDGDSWHGWRPDVWLFDWRU\RUSDUDPDVWLFDWRU\XVHV
:KLOHEURZULGJHVKDYHEHHQFRQVLGHUHGWRDULVHDVDVWUXFWXUDOFRQVHTXHQFHRIILWWLQJDODUJH
IDFHXQGHUDUHWUDFWHGIURQWDOVSDWLDOK\SRWKHVLVLWKDVDOVREHHQDUJXHGEXWLVOHVVOLNHO\
WKDWWKH\SOD\DUROHLQUHVLVWLQJORDGLQJRIWKHMDZVPDVWLFDWRU\ORDGLQJK\SRWKHVLV&RXOGWKH
UHGXFWLRQ RI EURZV PLGIDFHV MDZV DQG WKH GHYHORSPHQW RI D FKLQ LQ PRGHUQ KXPDQV EH D
UHVSRQVHWRDOWHUHGMDZORDGLQJ"

2QHZD\RIDGGUHVVLQJWKLVTXHVWLRQLVWRDVVHVVWKHLPSDFWRIGLHWDVDGULYHUIRUIDFLDOFKDQJHV
LQH. sapiens7KHPDLQPRGHRIVXEVLVWHQFHLQPRGHUQKXPDQSRSXODWLRQVLHDJULFXOWXUDOYV
QRQDJULFXOWXUDOGLHWSODQWEDVHGYVPHDWEDVHGGLHWLVUHFRJQL]HGDVSOD\LQJDQLPSRUWDQWUROH
LQVKDSLQJWKHIDFHZLWKPDVWLFDWRU\VWUHVVSDUWLFXODUO\DIIHFWLQJWKHPDQGLEOHDQGORZHUIDFH
$OWKRXJK WKH JUDFLOH PRGHUQ KXPDQ IDFH LV OLNHO\ OHVV ZHOO DGDSWHG WR SRZHUIXO VXVWDLQHG
FKHZLQJLWKDVEHHQDUJXHGWKDWH. sapiensIDFLDOVNHOHWRQVVKRZLQFUHDVHGELWHIRUFHUHODWLYH
WR 03 KRPLQLQV  ZKLFK FRXOG EH DQ DGYDQWDJH LQ IUDFWXULQJ KDUG REMHFWV $OWHUQDWLYHO\
EHFDXVHH. sapiensVKRZVGHFUHDVHGDELOLW\WRUHVLVWPDVWLFDWRU\ORDGLQJGHVSLWHLQFUHDVHGELWH
 ? ?

IRUFH WKH LQFUHDVHGELWH IRUFHPD\VLPSO\EHDE\SURGXFWRI IDFLDO UHGXFWLRQGULYHQE\RWKHU
IDFWRUVDVZHZLOOIXUWKHUGLVFXVVEHORZ
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3RSXODWLRQKLVWRU\DQGFOLPDWLFDGDSWDWLRQVKDSHWKHIDFH
 
:HKDYHVWDWHGHDUOLHUWKDWDOWKRXJKWKHIDFHLVWKHPRVWGLVWLQFWLYHIHDWXUHXVHGWRLGHQWLI\DQG
UHFRJQL]HRWKHUVWKHKXPDQIDFHGLIIHUVDFURVVSRSXODWLRQV,QIDFWLWLVUHFRJQL]HGWKDWPRGHUQ
KXPDQVKDYHDKLJKGHJUHHRIFUDQLDOYDULDWLRQH[FHHGLQJWKDWIRXQGLQRWKHUSULPDWHVSHFLHV
ZLWK WKH IDFH EHLQJ DQ LPSRUWDQW FRQWULEXWRU WR WKLV YDULDWLRQ  )RU WKLV UHDVRQ VHYHUDO
K\SRWKHVHV KDYH FRQVLGHUHG WKH LQIOXHQFH RI SRSXODWLRQ KLVWRU\ VXEVLVWHQFH DQG FOLPDWH
DGDSWDWLRQLQVKDSLQJWKHKXPDQIDFLDOVNHOHWRQ7RDGGUHVVWKHFRQWULEXWLRQRIWKHVHVRXUFHVD
PDMRUTXHVWLRQ LVZKHWKHU IDFLDOPRUSKRORJ\DFFXUDWHO\UHIOHFWVSRSXODWLRQKLVWRU\DQGJHQHWLF
UHODWHGQHVVRUDOWHUQDWLYHO\SUHGRPLQDQWO\UHSUHVHQWVUHVSRQVHVWRH[WHUQDOFRQGLWLRQVWKURXJK
SODVWLFUHVSRQVHRUJHQHWLFDGDSWDWLRQ7KLVLVVXHDOVRKDVLPSOLFDWLRQVIRULQWHUSUHWLQJWKH03
IDFHV LI IDFLDODQDWRP\ LVIRXQGWREHSODVWLFRUKLJKO\UHVSRQVLYHWRHQYLURQPHQWDOFRQGLWLRQV
DPRQJPRGHUQKXPDQVWKLVZRXOGVXJJHVWWKDWWKHIDFLDOPRUSKRORJ\RI03KRPLQLQVDQGWKH
/&$PD\DOVRKDYHEHHQWRVRPHGHJUHHDIIHFWHGE\H[WHUQDOIDFWRUVUDWKHUWKDQJHQHWLFDOO\
GHWHUPLQHG RU LQGLFDWLYH RI SK\ORJHQ\ $Q LOOXVWUDWLRQ RI WKLV FRQXQGUXP LV WKH ZHOOVWXGLHG
1HDQGHUWKDOIDFHZKLFKVKRZVDGLVWLQFWLYHFRPELQDWLRQRIIHDWXUHVGLVFXVVHGDERYHLQFOXGLQJ
DODUJHQDVDORSHQLQJDQGFDYLW\DSURMHFWLQJPLGIDFHD³SXII\´PD[LOODDQGLQIUDRUELWDOUHJLRQ
DQGDGRXEOHDUFKHGFRQWLQXRXVVXSUDRUELWDOWRUXV&RXOGVRPHRIWKHVHIHDWXUHVEHWKHUHVXOW
RIDGDSWDWLRQWRH[WUHPHFROG"2UDUHWKH\VLPSO\IHDWXUHVWKDWEHFDPHIL[HGLQWKH1HDQGHUWKDO
OLQHDJH WKURXJK JHQHWLF GULIW DFWLQJ RQ VPDOO LVRODWHG SRSXODWLRQV " 7KH DQVZHU OLHV LQ
GHYHORSLQJDGHHSHUXQGHUVWDQGLQJRIWKLVW\SHRIYDULDWLRQDPRQJPRGHUQKXPDQV

,QUHFHQW\HDUVVHYHUDOVWXGLHVKDYHEHHQFRQGXFWHGXVLQJTXDQWLWDWLYHJHQHWLFDSSURDFKHVWR
HYDOXDWHWKHHIIHFWVRIGLIIHUHQWIDFWRUVRQIDFLDOSKHQRW\SLFH[SUHVVLRQ7RJHWKHUWKH\LQGLFDWHD
FRPSOH[SDWWHUQRILQIOXHQFHV:KLOHWKHPRGHUQKXPDQFUDQLXPRYHUDOODSSHDUVWREHPDLQO\
VKDSHGE\QHXWUDOHYROXWLRQDU\SURFHVVHVWKHPRGHUQKXPDQIDFHUHIOHFWVERWKSK\ORJHQHWLF
DQGHQYLURQPHQWDOIDFWRUV7KHODWWHUDSSHDUWRDFWRQGLIIHUHQWSDUWVRIWKHFUDQLXPLQYDU\LQJ
ZD\VDQGWRGLIIHUHQWLDOO\DIIHFWIDFLDOIHDWXUHV(DUO\VWXGLHVFRPSDUHGWKHRYHUDOOVKDSHRIFUDQLDO
UHJLRQV LQFOXGLQJ WKH EDVLFUDQLXP QHXURFUDQLXP DQG IDFH DPRQJ D VHW RI PRGHUQ KXPDQ
SRSXODWLRQVWRQHXWUDOJHQHWLFDQGFOLPDWHGDWDIRUWKHVDPHRUFORVHO\UHODWHGJURXSV5HVXOWV
LQGLFDWHGWKDWZKLOHIDFLDOPRUSKRORJ\GRHVFDUU\DQHXWUDOJHQHWLFRUSRSXODWLRQKLVWRU\VLJQDOLW
 ? ?

LVPRUHVWURQJO\DIIHFWHGE\FOLPDWLFFRQGLWLRQVWKDQRWKHUSDUWVRIWKHFUDQLXPHVSHFLDOO\LQKLJK
ODWLWXGHSRSXODWLRQV$GGLWLRQDOZRUNKDVVKRZQWKDWERWKWKHH[WHUQDOQDVDOPRUSKRORJ\DQG
QDVDOFDYLW\DUHUHODWHGWRWHPSHUDWXUHDQGKXPLGLW\7KLVHIIHFWLVSDUWLFXODUO\SURQRXQFHG
LQSRSXODWLRQVOLYLQJLQH[WUHPHFROGZKHUHWKHLQWHUQDOQDVDOPRUSKRORJ\SOD\VDFUXFLDOUROHLQ
ZDUPLQJDQGKXPLGLI\LQJWKH LQVSLUHGDLU ,WDSSHDUVWRDIIHFW WKHGLPHQVLRQVDVZHOODV WKH
SURMHFWLRQRIWKHQDVDOFDYLW\DQGH[WHUQDOQRVH7KHUHIRUHFOLPDWHPD\KDYHEHHQDQLPSRUWDQW
FRQWULEXWRUWRWKHHYROXWLRQRIWKH(XUDVLDQ03IDFHDQGFRPSXWDWLRQDOIOXLGG\QDPLFPRGHOOLQJ
PLJKWSURYLGHDXVHIXOZD\RIUHODWLQJPLGIDFLDOPRUSKRORJ\WRDLUIORZDQGHQHUJHWLFGHPDQGV
DVKDVEHHQGHPRQVWUDWHGLQDUHFHQWVWXG\

$FXOWXUDOVRFLDOFRPSRQHQWIRUWKHHYROXWLRQRIWKHIDFH"

7KHVXEVWDQWLDOUHODWLYHUHGXFWLRQLQWKHVL]HRIWKHIDFHFRPSDUHGWRWKHQHXURFUDQLXPLQPRGHUQ
KXPDQVKDVEHHQLPSOLFDWHGLQDQGDWWULEXWHGWRFXOWXUDODQGVRFLDOFKDQJH,QDGGLWLRQWRGLHW
UHVSLUDWRU\SK\VLRORJ\DQGFOLPDWHDVKLJKOLJKWHGDERYHIDFLDOUHGXFWLRQVLQFHWKH03KDVDOVR
EHHQDWWULEXWHG WR WKHHYROXWLRQRIHQKDQFHGVRFLDO WROHUDQFHDVZHOODV WR UHGXFHGDQGURJHQ
DFWLYLW\7KXV WKHPRGHUQKXPDQIDFH LVPRUHVFXOSWHGDQGUHPRGHOHGKDVPRUHFRPSOH[
WRSRJUDSK\WKDQDQ\RWKHUKRPLQLQIDFHDQGKDVFRQVLGHUDEO\PRUHWRSRJUDSKLFUHOLHIWKDQWKH
³LQIODWHG´ PLGIDFHV RI 03 IRVVLOV 03 FUDQLD VXFK DV %RGR $UDJR  )UDQFH 3HWUDORQD RU
%URNHQ+LOOIRUH[DPSOHKDYHDIDFLDOVNHOHWRQWKDWKDVWKHDSSHDUDQFHRIDVWLII³IDFLDOPDVN´
UDWKHUWKDQWKHPRUH³H[SUHVVLYH´KXPDQIDFH'RHVWKLVVXJJHVWWKDWRXUIDFHHYROYHGWRSURYLGH
PRUHSRVVLELOLWLHVIRUJHVWXUDOQRQYHUEDOFRPPXQLFDWLRQ"

,WLVRILQWHUHVWLQWKLVUHJDUGWKDWEURZULGJHUHGXFWLRQDFFRPSDQLHGPLGIDFLDOUHGXFWLRQ5XVVHOO
HWDO QRWHG WKDW WKHVXSUDRUELWDO WRUXVKDVEHHQ LPSOLFDWHG LQPDQ\ IXQFWLRQV2ISDUWLFXODU
LQWHUHVWLVLWVUROHLQWKHSURSRVHGWKUHDWGLVSOD\LQ1HDQGHUWKDOV6LPLODUO\DIWHUH[FOXGLQJVSDWLDO
DQGPDVWLFDWRU\ORDGLQJUHVLVWDQFHUROHVIRUWKHH[WUHPHO\ODUJHEURZULGJHVRIWKH%URNHQ+LOO
FUDQLXP D UHFHQW VWXG\ VXJJHVWHG WKDW D VRFLDO VLJQDOLQJ UROH SDUWLFXODUO\ LQ UHODWLRQ WR
GRPLQDQFHDJJUHVVLRQ ZDV OLNHO\  ,W ZDV DOVR QRWHG WKDW UHGXFWLRQ RI WKH EURZ ULGJH DQG
UHWUDFWLRQRIWKHPLGIDFHXQGHUWKHIURQWDOERQHZRXOGKDYHOLNHO\LQFUHDVHGWKHUDQJHRIYLVLEOH
PRWLRQRIWKHH\HEURZVDPRQJPRGHUQKXPDQV:KDWHYHUWKHFDXVHRIWKLVUHGXFWLRQVXFKD
VKLIWLQH\HEURZPRELOLW\FRXOGKDYHHQDEOHGDZLGHUUDQJHRIVXEWOHUVRFLDOVLJQDOVHQKDQFLQJ
VRFLDOFRPPXQLFDWLRQ7KHVHFRQVLGHUDWLRQVUDLVHWKHSRVVLELOLW\WKDWWKHUROHRIWKHIDFHLQVRFLDO
VLJQDOLQJPD\KDYHEHHQDQLPSRUWDQWFRQWULEXWRUWRLWV ODWHUHYROXWLRQDVZHKDYHVXJJHVWHG
 ? ?

VHHDERYHIRUWKHHDUOLHVWVWDJHVRIWKHKRPLQLQUHFRUGDVZHOO7KLVSRVVLELOLW\UHPDLQVXQGHU
VWXGLHG

&RQFOXVLRQ
 
7KH HYROXWLRQDU\ KLVWRU\ RI WKH KXPDQ IDFH LQYROYHG PDQ\ LQWHUPHGLDWH PRUSKRORJLFDO
WUDQVIRUPDWLRQV OHDGLQJ WR WKHVKRUWIDFHGFUDQLXPZLWKD ODUJHJOREXODUEUDLQFDVHRIPRGHUQ
KXPDQV:HKDYHH[SORUHGIDFLDOHYROXWLRQRYHUWKHSDVW0DIURPArdipithecusDQGWKHHDUO\
DXVWUDORSLWKV WR WKH HDUOLHVW NQRZQ H[DPSOHV RI D H. sapiensOLNH IDFHV IRXQG a .D 7KH
HDUOLHVWFKDQJHVGXULQJWKHDXVWUDORSLWKWRHDUO\HomoWUDQVLWLRQPD\KDYHEHHQGULYHQLQSDUW
E\DELRWLFHQYLURQPHQWDO IDFWRUVEXWDOVRE\WKHVRFLDOFRQWH[WVLQFHVRPHVH[XDOO\GLPRUSKLF
VWUXFWXUHVHJFDQLQHVEURZULGJHVUHGXFHGLQVL]HRYHUWLPH,QPRUHUHFHQWIRVVLOHomoIDFLDO
SURMHFWLRQGHFUHDVHGIXUWKHUZLWKDPRGHUDWHEXWFXPXODWLYH LQFUHDVH LQEUDLQVL]H$VWULNLQJ
IHDWXUHREVHUYHG LQ WKH03KRPLQLQV LV WKDW WKH IDFHHYROYHGPRUH UDSLGO\ WKDQRWKHUFUDQLDO
FRPSRQHQWVDVLOOXVWUDWHGE\WKHIDFLDOFKDUDFWHULVWLFVRIH. antecessorDNH\/&$FDQGLGDWH
SUHVHQWLQJ PRGHUQ IDFLDO IHDWXUHV ZKLOH UHWDLQLQJ VRPH SULPLWLYH FKDUDFWHUV HOVHZKHUH LQ WKH
FUDQLXP7KLVLVDOVRHYLGHQFHGLQ$VLDQVSHFLPHQVVXFKDV1DQMLQJ7KHVHQHZIDFHVFRQWLQXHG
WRHYROYHGXULQJFKDOOHQJHVE\ WKHLUHQYLURQPHQW LPSDFWHG LQFUHDVLQJO\E\FXOWXUHDQGVRFLDO
IDFWRUV2YHUWLPHWKHIDFHEHFDPHPRUHJUDFLOHSRWHQWLDOO\JDLQLQJDQDELOLW\WRJHQHUDWHPRUH
GLYHUVHIDFLDOH[SUHVVLRQVOLNHO\HQKDQFLQJQRQYHUEDOFRPPXQLFDWLRQ

0XOWLGLVFLSOLQDU\HIIRUWVDUHUHTXLUHGWRUHDFKDGHWDLOHGXQGHUVWDQGLQJRIWKHFRPSOH[HYROXWLRQDU\
KLVWRU\RI WKH IDFH/RRNLQJDW IXWXUHFKDOOHQJHV LPSRUWDQWDUHDV WKDW UHPDLQ WREHHOXFLGDWHG
LQFOXGHKRZWRLQWHJUDWHSRWHQWLDOO\FRQIOLFWLQJHYLGHQFHIURPFUDQLRIDFLDOELRPHFKDQLFVRFFOXVDO
PLFURZHDUDQGVWDEOH LVRWRSHV LQWRK\SRWKHVHVDERXWHDUO\KRPLQLQGLHWDU\EHKDYLRU)XUWKHU
UHVROXWLRQRI WKHGHEDWHRYHUZKHWKHUVLPXODWHGVWUHVVSDWWHUQVLQWKHDXVWUDORSLWKFUDQLRIDFLDO
VNHOHWRQIDLWKIXOO\WUDFNIHHGLQJDGDSWDWLRQVZLOOEHFULWLFDOWRWKHVXFFHVVRIWKLVYHQWXUH
0RUHRYHUZHPXVWGLVHQWDQJOHWKHFRPSOH[HIIHFWVRIVKDUHGDQFHVWU\FOLPDWHDGDSWDWLRQDQG
WKHLQIOXHQFHRIVXEVLVWHQFHLQVKDSLQJWKHHYROXWLRQRIWKHKXPDQIDFH

)LQDOO\DOWKRXJKSURMHFWLQJHYROXWLRQLVIUDXJKWZLWKGLIILFXOWLHVJLYHQWKHLPSDFWRIWKHVRIWHUGLHWV
RILQGXVWULDOL]HGVRFLHWLHVRQIDFLDOVKDSHLWLVSRVVLEOHWKDWWKHIDFHZLOOFRQWLQXHWRGHFUHDVHLQ
VL]HVRPHZKDWLQWKHFRPLQJPLOOHQQLD,QDGGLWLRQVRPHSURMHFWLRQVRIJOREDOZDUPLQJVXJJHVW
KXPDQVFRXOGVRRQEHOLYLQJRQDSODQHWWKDWLVÛ&ZDUPHUWKDQWRGD\ZLWKVRPHZKDWGLIIHUHQW
 ? ?

DWPRVSKHULFFRPSRVLWLRQZKLFKZRXOGFHUWDLQO\DIIHFWKXPDQSK\VLRORJ\<HWWKHUHDUHLPSRUWDQW
OLPLWDWLRQV LQ WKHDPRXQWRIFKDQJHDVEUHDWKLQJ UHTXLUHVDVXIILFLHQWO\ ODUJHQDVDOFDYLW\DQG
XSSHUUHVSLUDWRU\WUDFW,QDGGLWLRQWKHVL]HRIWKHMDZVLVUHVWULFWHGE\WKHKRXVLQJRIWHHWK,WLV
DOVR LPSRUWDQW WRUHFRJQL]HWKHUROHRIJHQHIORZDVVRFLDWHGZLWKPLJUDWLRQVDFURVVWKHJOREH
ZKLFKZLOOOLNHO\DIIHFWWKHSDFHRIHYROXWLRQDU\FKDQJH:LWKLQWKHVHDQGRWKHUOLPLWDWLRQVRQWKH
DPRXQWRIFKDQJHWKHHYROXWLRQRIWKHKXPDQIDFHLVOLNHO\WRFRQWLQXHDVORQJDVRXUVSHFLHV
VXUYLYHVPLJUDWHVDQGHQFRXQWHUVQHZHQYLURQPHQWDOVRFLDODQGFXOWXUDOFRQGLWLRQV







 
 ? ?

%R[  0RGXODULW\ DQG ,QWHJUDWLRQ RI WKH &UDQLRIDFLDO &RPSOH[ 7KH PDPPDOLDQ VNXOO LV GHYHORSPHQWDOO\
FRPSOH[DQGDKLJKO\LQWHJUDWHGVWUXFWXUH0RGXODULW\DQGLQWHJUDWLRQUHIOHFWWKHGHJUHHRIDXWRQRP\DQGLQWHUDFWLRQ
DPRQJYDULRXVFUDQLDOFRPSRQHQWVGXULQJJURZWKDQGGHYHORSPHQW0RGXODULW\UHIHUVWRWKHUHODWLYHLQGHSHQGHQFH
RIFRPSRQHQWVUDQJLQJIURPWKHPROHFXODUXQLWVWKDWFRGHIRUSURJUDPPHGJURZWKWRFDSVXODUPDWULFHVVXFKDVWKH
EUDLQ RUELWDO RUDO DQG QDVDO FDSVXOHV ,QWHJUDWLRQ UHIHUV WR WKH FRQQHFWHGQHVV RU LQWHUGHSHQGHQFH DPRQJ WKHVH
FRPSRQHQWVGXULQJGHYHORSPHQWDQGWKURXJKRXWPDWXUHOLIH,QWHJUDWLRQRUFRYDULDWLRQDPRQJPRUSKRORJLFDOXQLWV
FDQEHTXDQWLWDWHGHQDEOLQJWKHGHYHORSPHQWRIPDWKHPDWLFDOPRGHOVWKDWSUHGLFWKRZFKDQJHVRILQGLYLGXDOXQLWV
PD\RFFXULQUHVSRQVHWRFKDQJHVLQRWKHUXQLWV(QYLURQPHQWDOIDFWRUVDWGLIIHUHQWVWDJHVRIGHYHORSPHQWKDYHDOVR
EHHQSURSRVHGWRDIIHFWFRYDULDWLRQ,QWKHHYROXWLRQRIWKHKXPDQVNXOOLWKDVEHHQSUHGLFWHGWKDWWKHVKRUWHQLQJRI
WKHKXPDQIDFHRQHRIWKHPDLQFKDUDFWHULVWLFVRIH. sapiens 86FRXOGEHH[SODLQHGE\WKUHHPDMRUFKDQJHVLQFUHDVHG
IOH[LRQRIWKHFUDQLDOEDVHDUHODWLYHO\ORQJHUDQWHULRUFUDQLDOEDVHDQGDVKRUWHUXSSHUIDFH2QHDVSHFWRIWKLV
RUJDQL]DWLRQLQWKHFUDQLRIDFLDOVNHOHWRQLVWKHSUHVHQFHRIERQHJURZWKFHQWHUVZKLFKDUHVLWXDWHGWRRSWLPL]H
WKHRUJDQLVP¶VSK\VLRORJLFDOUHTXLUHPHQWVWKURXJKWKHDFWLRQVRILQWHJUDWLQJIDFWRUVRYHUWLPH6XFKIDFWRUVLQFOXGH
ELRPROHFXODUDQGPHFKDQLFDOVLJQDOVWKDWWULJJHUFRRUGLQDWHGERQHIRUPLQJDQGERQHUHVRUELQJDFWLYLW\GXULQJJURZWK
VHH%R[

%R[  )DFLDO *URZWK DQG 5HPRGHOLQJ RI WKH +RPLQLQ )DFH *URZWK UHPRGHOLQJ ERQH IRUPDWLRQ DQG ERQH
UHVRUSWLRQLVDQLQWHJUDOSURFHVVRIFUDQLRIDFLDOJURZWKWKDWUHODWHVWRPDLQWDLQLQJWKHVKDSHDQGSURSRUWLRQVRIWKH
IDFHGXULQJGHYHORSPHQW*URZWKUHPRGHOLQJFDQEHGHWHUPLQHGE\DQDO\VLVRIWKHGLVWULEXWLRQRIdepository DQG 
resorptiveILHOGVRQERQHVXUIDFHVGXHWRWKHDFWLYLWLHVRIRVWHREODVWVDQGRVWHRFODVWVUHVSHFWLYHO\*HQHWLFPHFKDQLFDO
DQG KRUPRQDO VLJQDOV GHWHUPLQH WKH GLVWULEXWLRQ RI WKHVH ILHOGV  6XFK GHYHORSPHQWDO VLJQDWXUHV DUH EHVW
FKDUDFWHUL]HGLQVXEDGXOWLQGLYLGXDOV,QPRGHUQKXPDQVWKHUHLVDSUHGRPLQDQFHRIZLGHO\VSUHDGUHVRUSWLYHILHOGV
YDULRXVO\VSUHDGRYHUWKHPD[LOODLQIUDRUELWDODQGDQWHULRU]\JRPDDVZHOODVWKHPHQWDOUHJLRQDQGFRURQRLGSURFHVV
RI WKH PDQGLEOH FRQWULEXWLQJ WR IDFLDO UHWUDFWLRQ RUWKRJQDWK\ VHH )LJ   ,Q SURJQDWKLF IDFHV VXFK DV LQ
FKLPSDQ]HHVRUHDUO\AustralopithecusWKLVSURJQDWKLVPLVFKDUDFWHUL]HGE\DSDWWHUQRIERQHGHSRVLWLRQ








 
 ? ?

7DEOHOHJHQG
7DEOH/LVWRINH\VSHFLPHQVGLVFXVVHGLQWKHWH[WWD[RQRPLFDWWULEXWLRQDQGJHRORJLFDODJH0D PLOOLRQ
\HDUVDJR.D WKRXVDQG\HDUVDJR


7DEOH6SHFLPHQVGLVFXVVHGLQWKHWH[WWKHLUWD[RQRPLFDWWULEXWLRQDQG
JHRORJLFDODJH0D PLOOLRQVRI\HDUVDJR.D WKRXVDQGVRI\HDUVDJR
6SHFLPHQ 7D[RQ *HRORJLFDODJH
.10(5 H. rudolfensis a0D
.10(5 H. rudolfensis? a0D
.10(5 H. habilis a0D
2+ H. habilis a0D
$7' H. antecessor  a.D
%RGR H. heidelbergensis/ H. rhodesiensis .D
1DQMLQJ H. erectus?  a.D
7KRPDV4XDUU\ archaic H. sapiensH. heildelbergensis .D
1GXWX DUFKDLFH. sapiens/ H. heildelbergensis a.D
3HWUDORQD H. heidelbergensis/ H. rhodesiensis .D
-HEHO,UKRXG DUFKDLFH. sapiens a.D
%URNHQ+LOO H. heildebergensis/ H. rhodesiensis a.D
)ORULVEDG DUFKDLFH. sapiens/ H. heildebergensis / H. "helmeii" a.D
+HUWR H. sapiens "idaltu" .D
(OL\H6SULQJV DUFKDLFH. sapiens "


 ? ?



)LJXUH  D Australopithecus DQG Ardipithecus IDFHV FRPSDUHG $QWHULRU YLHZV RI KHPLVHFWHG FUDQLD
Australopithecus afarensis$/OHIWDQGArdipithecus ramidus$5$93UHFRQVWUXFWLRQULJKWIURP
UHILOOXVWUDWLQJWKHIXQGDPHQWDOFKDUDFWHULVWLFVRIIDFLDOVKDSH1RWHVLPLODULWLHVLQIURQWDOVXSUDRUELWDOIRUPDQG
LQIHULRUPD[LOODU\GHSWKFRUUHVSRQGLQJWRWKHOLPLWHGH[WHQVLRQRIWKHFDQLQHURRWVEXWSURQRXQFHGGLIIHUHQFHVLQ
WKH ODWHUDO IODUH DQG YHUWLFDO GHSWK RI WKH LQIUDRUELWDO DQG ]\JRPD[LOODU\ UHJLRQV UHIOHFWLQJ HQKDQFHPHQW RI WKH
PDVWLFDWRU\ V\VWHP LQ Au. afarensis 6SHFLPHQV RULHQWHG RQ )UDQNIXUW +RUL]RQWDO DQG UHSURGXFHG DW HTXLYDOHQW
RUELWDOEUHDGWKVE6SHFLHVUHFRJQL]HGLQKRPLQLQWD[RQRP\GLVFXVVHGLQWKHWH[W7KHKHLJKWRIWKHOLQHVUHSUHVHQWV
FXUUHQWO\ DFFHSWHG JHRORJLFDO DJHV IRU HDFK JURXS RU VSHFLHV $EEUHYLDWLRQV Ar   Ardipithecus; Au.  
AustralopithecusK KenyanthropusP ParanthropusH Homo1RWH6LPDGHORV+XHVRVIRVVLOVDUHFXUUHQWO\
XQDVVLJQHGWRVSHFLHV
 ? ?



)LJXUH6XPPDU\RIJURZWKUHPRGHOLQJPDSVLQIRVVLOKRPLQLQVFRPSDUHGWRH. sapiens%RQHUHVRUSWLRQLV
UHSUHVHQWHGLQEOXHDQGGHSRVLWLRQLVSLQNDAu. africanusDQGAuafarensisIDFLDOVNHOHWRQVVKRZDGHSRVLWLRQDO
SDWWHUQLQDOODQWHULRUO\IDFLQJVXUIDFHVRIWKHIDFHLQNHHSLQJZLWKWKHJURZWKRIDSURJQDWKLFIDFLDOVNHOHWRQ2QO\
WKHDQWHULRUERUGHURIWKHPDQGLEXODUDVFHQGLQJUDPXVLVUHVRUELQJZKLFKLVDPHFKDQLVPWRUHORFDWHWKHUDPXVWRWKH
ERUGHUVRIWKHSKDU\Q[LQFRPSHQVDWLRQIRUDQWHULRUGLVSODFHPHQWFDXVHGE\FRQG\ODUJURZWKE7KHPRUHUHFHQW
VSHFLHVAu. sedibaa0\LOOXVWUDWHVVRPHYHUWLFDOO\RULHQWHGUHVRUSWLRQRYHUWKHPD[LOODFRQWULEXWLQJWRLWVOHVV
SURJQDWKLFIDFHFRPSDUHGWRAu. afarensisDQGAuafricanus DQG UHSUHVHQWVDQHYROXWLRQDU\PRGLILFDWLRQLQIDFLDO
 ? ?

RQWRJHQ\FParanthropus PboiseiDQGP.robustusWRJHWKHUGLIIHUIURPAustralopithecusVKRZLQJQDUURZILHOGV
RI UHVRUSWLRQDORQJ WKHQDVRDOYHRODUFOLYXVDQGLQ WKHYLFLQLW\RI WKHFDQLQHVRI WKH ORZHU MDZ LQGLFDWLYHRIVRPH
SRVWHULRUUHORFDWLRQRI WKH MDZVDQGUHGXFHGSURJQDWKLVP G7KH MXYHQLOH$IULFDQHomo erectus Hergaster 
.10:7VKRZHGRQO\GHSRVLWLRQRQWKHOLPLWHGSHULRVWHDOERQHSUHVHUYHG7RRXUSUHVHQWNQRZOHGJHDOO
DQWHULRUO\IDFLQJ VXUIDFHV ZHUH IRUPLQJ LQ $IULFDQ H. habilis UHPLQLVFHQW RI WKRVH VXUIDFHV IRXQG LQ WKH PRUH
SURJQDWKLF VSHFLHV RI WKH JHQXV Australopithecus  H 7KH ROGHVW NQRZQ (XURSHDQ VSHFLHV H. antecessor KDV
UHVRUSWLRQ RYHU WKH QDVRDOYHRODU FOLYXV  7KLV VSHFLHV LV DOVR FKDUDFWHUL]HG PRUSKRORJLFDOO\ DV EHLQJ UHODWLYHO\
RUWKRJQDWKLFDQGPRGHUQKXPDQOLNHI)RVVLOVIURP6LPDGHORV+XHVRV$WDSXHUFDDUHE\FRQWUDVWFKDUDFWHUL]HG
E\IRUPLQJERQHVXUIDFHVDQWHULRUO\7KH6LPDGHORV+XHVRVSRSXODWLRQDUHFRQVLGHUHG1HDQGHUWKDODQFHVWRUV
DQGLQNHHSLQJZLWKWKLV1HDQGHUWKDOIDFHVDUHDOVRFKDUDFWHUL]HGE\IRUPDWLRQRQDOODQWHULRUO\IDFLQJVXUIDFHVDV
VKRZQ LQ J  7KH IRUZDUGO\ SODFHG PLGIDFH DQG QDVDO DSHUWXUH RI WKH 1HDQGHUWKDOV UHVXOWHG LQ D PRUH DQWHULRU
SRVLWLRQLQJ RI WKH WRRWK URZ en bloc WDNLQJ ZLWK LW WKH PD[LOODU\ WXEHURVLW\ DQG JHQHUDWLQJ WKH UHWURPRODU VSDFH
FKDUDFWHULVWLFRI1HDQGHUWKDOV%\WKHDQWHULRUUHSRVLWLRQLQJRIWKHHQWLUHPLGIDFHWKH1HDQGHUWKDODFKLHYHGUHODWLYH
RUWKRJQDWK\K$QH[DPSOHRIDUHFHQW\HDUROGH. sapiens LQGLYLGXDOVKRZLQJZLGHO\GLVWULEXWHGILHOGRIERQH
UHVRUSWLRQ
 ? ?





)LJXUH0LGGOH/DWH3OHLVWRFHQHKRPLQLQFUDQLDFRPSDUHGWRH. sapiensD/D)HUUDVVLH1HDQGHUWKDOGDWHG
WRa.DE%RGR(WKLRSLDGDWHGWRa.DE%URNHQ+LOO=DPELDGDWHGWRa.DG1DQMLQJ
&KLQDGDWHGWRa.DH$7'PD[LOODWKHKRORW\SHRIH. antecessorGDWHGWRa.DIH. sapiennsIURP
-HEHO,UKRXG0RURFFRGDWHGWRa.DJH. sapiensidaltu IURP+HUWR(WKLRSLDGDWHGWRa.DKH. 
sapiens $EUL3DWDXG)UDQFHGDWHGWRa.D6NXOOVQRWWRVFDOH
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)LJXUH6LPDGHORV+XHVRVIRVVLOVVKRZIDFLDOGLIIHUHQFHVIURP1HDQGHUWKDOV,QWKLVIURQWDOYLHZRIWKHDGXOW
VSHFLPHQ &UDQLXP  IURP 6LPD GH ORV +XHVRV 6+ $WDSXHUFD 6SDLQ WKH IDFH LV UHPLQLVFHQW RI WKDW RI WKH
1HDQGHUWKDOVLQLWVPDUNHGQDVDOSURMHFWLRQDQGDVXSUDRUELWDOWRUXVWKDWLVFRQWLQXRXVWKURXJKWKHJODEHOODUUHJLRQDV
VKRZQE\$+RZHYHUWKHUHDUHDOVRNH\GLIIHUHQFHVIURP³FODVVLF´1HDQGHUWKDOVSHFLPHQVLHODWH0LGGOHDQG/DWH
3OHLVWRFHQH1HDQGHUWKDOV,QSDUWLFXODU6+DQGWKHUHVWRIWKH6+IDFHVVKRZVWKHIROORZLQJDUFKDLFIHDWXUHV1)
DURRWRIWKH]\JRPDWLFRDOYHRODUFUHVWWKDWLVSODFHGKLJKHUWKDQLQ³FODVVLF´1HDQGHUWKDOV´PDNLQJWKHFUHVWPRUH
FXUYHG 2) WKHUHLVVRPH³IOH[LRQ´GHSUHVVLRQRIWKHPD[LOODHDW WKHLQIUDRUELWDO IRUDPHQDQGJURRYHLQVWHDGRI
EHLQJFRPSOHWHO\IODW3)WKHRUELWVDUHUHFWDQJXODUDQGQRWWUXQFDWHGLQWKHORZHUDQGPHGLDOFRUQHUDQG4)WKHUHLV
DSUHQDVDOJURRYHLHWKHODWHUDOQDVDOFUHVWVDUHSODFHGLQIURQWRIWKHVSLQDOFUHVWVLQVWHDGRIEHLQJFRQWLQXRXVZLWK
WKHP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)LJXUH  0RUSKRPHWULF DQDO\VLV RI WKH IDFH GLVFULPLQDWHV 3OHLVWRFHQH IRVVLOV :H KHUH VKRZ D SULQFLSDO
FRPSRQHQWVDQDO\VLVRIQLQHWHHQIDFLDOWKUHHGLPHQVLRQDOODQGPDUNVLOOXVWUDWHGDVEODFNSRLQWVRQWKHIDFHVVKRZQLQ
WKHOHIWSDQHORIDQXPEHURI0LGGOH/DWH3OHLVWRFHQHIRVVLOVDQGDVDPSOHRIPRGHUQKXPDQVUHYHDOLQJFOXVWHUVRI
IRVVLOVEDVHGRQIDFLDOVKDSH6KDSHGLIIHUHQFHVEHWZHHQPRGHUQKXPDQVKLJK3&VFRUHVRQ WKHRQHKDQGDQG
1HDQGHUWKDOV DQG RWKHU 3OHLVWRFHQH IRVVLOV ORZ 3& VFRUHV DUH LOOXVWUDWHG LQ WKH OHIW SDQHO 0RGHUQ KXPDQV DUH
GLVWLQJXLVKHGE\DIODWDQGDQWHULRUO\RULHQWHGIDFHDQJOHG]\JRPDWLFDQGJUDFLOHEURZULGJHWRSOHIWFRQWUDVWLQJ
ZLWK WKH ODUJH EURZULGJH DQG µSXII\¶ PLGIDFH RI WKH 1HDQGHUWKDOV ERWWRP OHIW 7KHVHTXDQWLWDWLYH DQDO\VHV DOVR
LQGLFDWH WKH PRUSKRORJLFDO SUR[LPLW\ RI VRPH WKHVH IRVVLOV WR PRGHUQ KXPDQV ,UKRXG  IRXQG LQ 0RURFFR DQG
UHFHQWO\GDWHGWRa.DLVOLNHO\DQHDUO\PHPEHURIWKHHomo sapiensOLQHDJHDQGXQOLNH1HDQGHUWKDOVDQG
RWKHU03FUDQLD3HWUDORQD%RGR%URNHQ+LOO6LPDGHORV+XHVRV,UKRXGDOUHDG\VKRZVDOPRVWFRPSOHWHO\
PRGHUQKXPDQOLNH IDFLDOPRUSKRORJ\2WKHUH[DPSOHVRIH. sapiens LQFOXGH4DI]HK IURP,VUDHOa.D:DGL
.XEEDQL\D IURP (J\SW a .D DQG SRVVLEO\ DOVR WKH 0RURFFDQ IRVVLOV RI 'DU HV 6ROWDQH  .D *UH\
GLDPRQGVUHFHQWPRGHUQKXPDQVEODFNGLDPRQGVHDUO\DQDWRPLFDOO\PRGHUQKXPDQVJUHHQWULDQJOHV(XURSHDQ
8SSHU3DOHROLWKLFPRGHUQKXPDQVUHGWULDQJOHV$IULFDQ/DWH3DOHROLWKLFPRGHUQKXPDQVEOXHVWDUV1RUWK$IULFDQ
,EHURPDXUXVLDQV EODFN VROLG VTXDUHV $IULFDQ 0LGGOH 3OHLVWRFHQH IRVVLOV %ODFN RSHQ VTXDUHV (XURSHDQ 0LGGOH
3OHLVWRFHQHIRVVLOVSXUSOHGRWV1HDQGHUWKDOV/DEHOVDVIROORZV$U$UDJR)UDQFH%G%RGR(WKLRSLD3H
3HWUDORQD *UHHFH 6L 6LPD  6SDLQ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 %URNHQ +LOO  =DPELD 4] DQG 4] 4DI]HK ,VUDHO :. :DGL
.XEEDQL\D(J\SW'6'DUHV6ROWDQH0RURFFR3ORWSURGXFHGXVLQJGDWDFROOHFWHGE\.+SUHYLRXVO\DQDO\]HG
LQUHIZKHUHDGGLWLRQDOGHWDLOVFDQEHIRXQG
 
 ? ?

Z&ZE^

 ? Ƶ ?^ ? ?dĂŽ ?z ?  ?DĂƌƚŝŶĞǌ ? ?D ?ŽŵƉŽƵŶĚ ĨĂĐŝĂůĞǆƉƌĞƐƐŝŽŶƐŽĨĞŵŽƚŝŽŶ ?WƌŽĐ ?EĂƚů ?
ĐĂĚ ?^Đŝ ?h^ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ŽƌĚĞƌŽ ? ? Z ?Ğƚ Ăů ? ƌĂŶŝĂů ŶĞƵƌĂů ĐƌĞƐƚ ĐĞůůƐ ŽŶ ƚŚĞŵŽǀĞ  P ƚŚĞŝƌ ƌŽůĞƐ ŝŶ ĐƌĂŶŝŽĨĂĐŝĂů
ĚĞǀĞůŽƉŵĞŶƚ ?ŵ ?: ?DĞĚ ?'ĞŶĞƚ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? >ŝƵ ? & ? Ğƚ Ăů  ?  ŐĞŶŽŵĞ  ?ǁŝĚĞ ĂƐƐŽĐŝĂƚŝŽŶ ƐƚƵĚǇ ŝĚĞŶƚŝĨŝĞƐ ĨŝǀĞ ůŽĐŝ ŝŶĨůƵĞŶĐŝŶŐ ĨĂĐŝĂů
ŵŽƌƉŚŽůŽŐǇŝŶƵƌŽƉĞĂŶƐ ?W>Ž^'ĞŶĞƚ ? ? ?Ğ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? DĂƌĐƵĐŝŽ ?Z ?^ ? ?zŽƵŶŐ ?E ?D ? ?,Ƶ ? ?  ?,ĂůůŐƌŝŵƐƐŽŶ ? ?DĞĐŚĂŶŝƐŵƐƚŚĂƚƵŶĚĞƌůŝĞĐŽ ?
ǀĂƌŝĂƚŝŽŶŽĨƚŚĞďƌĂŝŶĂŶĚĨĂĐĞ ?'ĞŶĞƐŝƐ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ĐŬĞƌŵĂŶŶ ?Z ?Z ?KŶƚŽŐĞŶĞƚŝĐŝŶƚĞŐƌĂƚŝŽŶŽĨƚŚĞŚŽŵŝŶŽŝĚĨĂĐĞ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?
 ? ? ? ? ? ) ?
 ? >ŝĞďĞƌŵĂŶ ? ? ?dŚĞǀŽůƵƚŝŽŶŽĨƚŚĞ,ƵŵĂŶ,ĞĂĚ ?ĂŵďƌŝĚŐĞ P,ĂƌǀĂƌĚhŶŝǀĞƌƐŝƚǇWƌĞƐƐ ?
 ? tŝůŬŝŶƐ ? ?DĂŬŝŶŐ&ĂĐĞƐ PdŚĞǀŽůƵƚŝŽŶĂƌǇKƌŝŐŝŶƐŽĨƚŚĞ,ƵŵĂŶ&ĂĐĞ ?dŚĞĞůŬŶĂƉWƌĞƐƐ
ŽĨ,ĂƌǀĂƌĚhŶŝǀĞƌƐŝƚǇWƌĞƐƐ ? ? ? ? ? ) ?
 ? Žďď ?^ ?E ?dŚĞĨĂĐŝĂůƐŬĞůĞƚŽŶŽĨƚŚĞĐŚŝŵƉĂŶǌĞĞ ?ŚƵŵĂŶůĂƐƚĐŽŵŵŽŶĂŶĐĞƐƚŽƌ ?: ?ŶĂƚ ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? <ŝŵďĞů ?t ?, ? ?z ?Z ? ? ?: ?dŚĞƐŬƵůůŽĨƵƐƚƌĂůŽƉŝƚŚĞĐƵƐĂĨĂƌĞŶƐŝƐ ?KǆĨŽƌĚhŶŝǀĞƌƐŝƚǇ
WƌĞƐƐ ? ? ? ? ? ) ?
  ?  ? <ŝŵďĞů  ? t  ? ,  ?   ? ZĂŬ  ? z  ?ƵƐƚƌĂůŽƉŝƚŚĞĐƵƐ ƐĞĚŝďĂ ĂŶĚ ƚŚĞ ĞŵĞƌŐĞŶĐĞ ŽĨ ,ŽŵŽ P
YƵĞƐƚŝŽŶĂďůĞĞǀŝĚĞŶĐĞĨƌŽŵƚŚĞĐƌĂŶŝƵŵŽĨƚŚĞũƵǀĞŶŝůĞŚŽůŽƚǇƉĞD, ? ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĂůŽůŝĂ ?< ?> ? ?^ŽůŝŐŽ ? ? ?tŽŽĚ ? ?^ĂŐŝƚƚĂůĐƌĞƐƚĨŽƌŵĂƚŝŽŶ ŝŶŐƌĞĂƚĂƉĞƐĂŶĚŐŝďďŽŶƐ ?: ?
ŶĂƚ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ZĂǀŽƐĂ ?D ?: ? ?sŝŶǇĂƌĚ ? ?: ? ?,ǇůĂŶĚĞƌ ?t ?> ?^ƚƌĞƐƐĞĚŽƵƚ PŵĂƐƚŝĐĂƚŽƌǇĨŽƌĐĞƐĂŶĚƉƌŝŵĂƚĞ
ĐŝƌĐƵŵŽƌďŝƚĂůĨŽƌŵ ?ŶĂƚ ?ZĞĐ ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? sŝůůŵŽĂƌĞ ? ? ?ĞƚĂů ?ƌĂŶŝŽĨĂĐŝĂůŵŽĚƵůĂƌŝƚǇ ?ĐŚĂƌĂĐƚĞƌĂŶĂůǇƐŝƐ ?ĂŶĚƚŚĞĞǀŽůƵƚŝŽŶŽĨƚŚĞ
ƉƌĞŵĂǆŝůůĂŝŶĞĂƌůǇĨƌŝĐĂŶŚŽŵŝŶŝŶƐ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ƌŽŵĂŐĞ ?d ?' ?KŶƚŽŐĞŶǇŽĨƚŚĞĂƌůǇ,ŽŵŝŶŝĚ&ĂĐĞ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? >ĂĐƌƵǌ ?Z ?^ ?ĞƚĂů ?ŝƐƚŝŶĐƚŐƌŽǁƚŚŽĨƚŚĞŶĂƐŽŵĂǆŝůůĂƌǇĐŽŵƉůĞǆŝŶƵ ?ƐĞĚŝďĂ ?^Đŝ ?ZĞƉ ?  ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? >ĂĐƌƵǌ ?Z ?^ ?ĞƚĂů ?&ĂĐŝĂůŵŽƌƉŚŽŐĞŶĞƐŝƐŽĨƚŚĞĞĂƌůŝĞƐƚĞƵƌŽƉĞĂŶƐ ?W>Ž^KŶĞ ? ?Ğ ? ? ? ? ?
 ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ^ƵǁĂ ?' ?ĞƚĂů ?dŚĞƌĚŝƉŝƚŚĞĐƵƐƌĂŵŝĚƵƐ ƐŬƵůůĂŶĚ ŝƚƐ ŝŵƉůŝĐĂƚŝŽŶƐ ĨŽƌŚŽŵŝŶŝĚŽƌŝŐŝŶƐ ?
^ĐŝĞŶĐĞ ? ? ?  ? ?Ğ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? tǇŶŶ ?: ?' ?ĞƚĂů ?ŝĞƚŽĨƵƐƚƌĂůŽƉŝƚŚĞĐƵƐĂĨĂƌĞŶƐŝƐĨƌŽŵƚŚĞWůŝŽĐĞŶĞ,ĂĚĂƌ&ŽƌŵĂƚŝŽŶ ?
ƚŚŝŽƉŝĂ ?WƌŽĐ ?EĂƚů ?ĐĂĚ ?^Đŝ ?h^ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĞƌůŝŶŐ ?d ? ?ĞƚĂů ?^ƚĂďůĞŝƐŽƚŽƉĞ ?ďĂƐĞĚĚŝĞƚƌĞĐŽŶƐƚƌƵĐƚŝŽŶƐŽĨdƵƌŬĂŶĂĂƐŝŶŚŽŵŝŶŝŶƐ ?
WƌŽĐ ?EĂƚů ?ĐĂĚ ?^Đŝ ?h^ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĚĞDĞŶŽĐĂů ?W ? ?WůŝŽ ?WůĞŝƐƚŽĐĞŶĞĨƌŝĐĂŶĐůŝŵĂƚĞ ?^ĐŝĞŶĐĞ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? dƌĂƵƚŚ ?D ?, ?ĞƚĂů ?,ŝŐŚ ?ĂŶĚůŽǁ ?ůĂƚŝƚƵĚĞĨŽƌĐŝŶŐŽĨWůŝŽ ?WůĞŝƐƚŽĐĞŶĞĂƐƚĨƌŝĐĂŶĐůŝŵĂƚĞ
ĂŶĚŚƵŵĂŶĞǀŽůƵƚŝŽŶ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽ ?ů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? hŶŐĂƌ ?W ?^ ? ?^ƉŽŶŚĞŝŵĞƌ ?D ?dŚĞĚŝĞƚƐŽĨĞĂƌůǇŚŽŵŝŶŝŶƐ ?^ĐŝĞŶĐĞ ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ?

 ? ? ĞƌŐĞƌ ?> ?Z ?ĞƚĂů ?ƵƐƚƌĂůŽƉŝƚŚĞĐƵƐƐĞĚŝďĂ PĂŶĞǁƐƉĞĐŝĞƐŽĨ,ŽŵŽ ?ůŝŬĞĂƵƐƚƌĂůŽƉŝƚŚĨƌŽŵ
^ŽƵƚŚĨƌŝĐĂ ?^ĐŝĞŶĐĞ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? tŽŽĚ ? ? ?ŝĞůůŽ ?> ? ?dĂǆŽŶŽŵŝĐĂŶĚĨƵŶĐƚŝŽŶĂůŝŵƉůŝĐĂƚŝŽŶƐŽĨŵĂŶĚŝďƵůĂƌƐĐĂůŝŶŐŝŶ
ĞĂƌůǇŚŽŵŝŶŝŶƐ ?ŵ ?: ?WŚǇƐ ?ŶƚŚƌŽƉŽ ?ů ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? hŶŐĂƌ ?W ?^ ? ?'ƌŝŶĞ ?& ? ? ?dĞĂĨŽƌĚ ?D ?& ?  ?ůĂĂƚĂƌŝ ?^ ?ĞŶƚĂůŵŝĐƌŽǁĞĂƌĂŶĚĚŝĞƚƐŽĨ
ĨƌŝĐĂŶĞĂƌůǇ,ŽŵŽ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ,ĂƌŵĂŶĚ ?^  ?ĞƚĂů ? ? ? ? ?ŵŝůůŝŽŶ ?ǇĞĂƌ ?ŽůĚƐƚŽŶĞƚŽŽůƐĨƌŽŵ>ŽŵĞŬǁŝ ? ?tĞƐƚdƵƌŬĂŶĂ ?<ĞŶǇĂ ?
EĂƚƵƌĞ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?ĚŽŝ P ? ? ? ? ? ? ? ?ŶĂƚƵƌĞ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ŽŵŝŶǇ ?E ? ?sŽŐĞů ? ?Z ? ?zĞĂŬĞů ?: ? ? ?ŽŶƐƚĂŶƚŝŶŽ ?W ? ?>ƵĐĂƐ ?W ?t ?DĞĐŚĂŶŝĐĂůWƌŽƉĞƌƚŝĞƐ
ŽĨ WůĂŶƚ hŶĚĞƌŐƌŽƵŶĚ ^ƚŽƌĂŐĞ KƌŐĂŶƐ ĂŶĚ /ŵƉůŝĐĂƚŝŽŶƐ ĨŽƌ ŝĞƚĂƌǇ DŽĚĞůƐ ŽĨ ĂƌůǇ
,ŽŵŝŶŝŶƐ ?ǀŽů ?ŝŽů ?  ? ? ? ? ? W ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? &ĞƌƌŝŶŐ ?Z ? ĞƚĂů ? ĂƌůŝĞƐƚŚƵŵĂŶŽĐĐƵƉĂƚŝŽŶƐ ĂƚŵĂŶŝƐŝ   ?'ĞŽƌŐŝĂŶĂƵĐĂƐƵƐ )ĚĂƚĞĚ ƚŽ
 ? ? ? ? ? ? ? ? ?DĂ ?WƌŽĐ ?EĂƚů ?ĐĂĚ ?^Đŝ ?h^ ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ^ŬŽŐůƵŶĚ ?W ?  ?DĂƚŚŝĞƐŽŶ ? / ?ŶĐŝĞŶƚ'ĞŶŽŵŝĐƐŽĨDŽĚĞƌŶ,ƵŵĂŶƐ PdŚĞ&ŝƌƐƚĞĐĂĚĞ ?
ŶŶƵ ?ZĞǀ ?'ĞŶŽŵ ?,Ƶŵ ?'   ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ^ƚƌŝŶŐĞƌ ? ?dŚĞŽƌŝŐŝŶĂŶĚĞǀŽůƵƚŝŽŶŽĨ,ŽŵŽƐĂƉŝĞŶƐ ?WŚŝůŽƐ ?dƌĂŶƐ ?Z ?^ŽĐ ?>ŽŶĚ ?ŝŽů ?
^Đŝ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ,ƵďůŝŶ ?: ?: ?ĞƚĂů ?EĞǁĨŽƐƐŝůƐĨƌŽŵ:ĞďĞů/ƌŚŽƵĚ ?DŽƌŽĐĐŽĂŶĚƚŚĞƉĂŶ ?ĨƌŝĐĂŶŽƌŝŐŝŶŽĨ
,ŽŵŽƐĂƉŝĞŶƐ ?EĂƚƵƌĞ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ^ƚƌŝŶŐĞƌ ?  ?  ? ^ŽŵĞ ĨƵƌƚŚĞƌ ŶŽƚĞƐ ŽŶ ƚŚĞ ŵŽƌƉŚŽůŽŐǇ ĂŶĚ ĚĂƚŝŶŐ ŽĨ ƚŚĞ WĞƚƌĂůŽŶĂ
ŚŽŵŝŶŝĚ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? W ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĂůƚĞƌ ?D ?WĂůĞŽĂŶƚŚƌŽƉŽůŽŐǇ ?Z/WĨŽƌĂŬĞǇ,ŽŵŽƐƉĞĐŝĞƐ ?^ ĐŝĞŶĐĞ ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ^ƚƌŝŶŐĞƌ ? ?dŚĞƐƚĂƚƵƐŽĨ,ŽŵŽŚĞŝĚĞůďĞƌŐĞŶƐŝƐ ?^ĐŚŽĞƚĞŶƐĂĐŬ ? ? ? ? ) ?ǀŽů ?ŶƚŚƌŽƉŽů ?  ? ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ZŝŐŚƚŵŝƌĞ ? ' ? W ? ,ƵŵĂŶ ĞǀŽůƵƚŝ Ŷ ŝŶ ƚŚĞ DŝĚĚůĞ WůĞŝƐƚŽĐĞŶĞ PdŚĞ ƌŽůĞ ŽĨ ,ŽŵŽ
ŚĞŝĚĞůďĞƌŐĞŶƐŝƐ ?ǀŽů ?ŶƚŚƌŽƉŽů ?  ? ? ? ? W ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? DŽƵŶŝĞƌ ? ?  ? >ĂŚƌ ?D ?D ? sŝƌƚƵĂů ĂŶĐĞƐƚŽƌ ƌĞĐŽŶƐƚƌƵĐƚŝŽŶ P ZĞǀĞĂůŝŶŐ ƚŚĞ ĂŶĐĞƐƚŽƌ ŽĨ
ŵŽĚĞƌŶŚƵŵĂŶƐĂŶĚEĞĂŶĚĞƌƚĂůƐ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? DĂĚĚƵǆ ?^ ? ? ?&ƌĂŶĐŝƐĐƵƐ ?Z ?' ?ůůŽŵĞƚƌŝĐƐĐĂůŝŶŐŽĨŝŶĨƌĂŽƌďŝƚĂůƐƵƌĨĂĐĞƚŽƉŽŐƌĂƉŚǇŝŶ
,ŽŵŽ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? &ƌĞŝĚůŝŶĞ ?^  ? ? ?'ƵŶǌ ?W ? ?,ĂƌǀĂƚŝ ?< ? ?,ƵďůŝŶ ?: ?: ?ǀĂƵĂƚŝŶŐĚĞǀĞůŽƉŵĞŶƚĂůƐŚĂƉĞĐŚĂŶŐĞƐ
ŝŶ,ŽŵŽĂŶƚĞĐĞƐƐŽƌƐƵďĂĚƵůƚĨĂĐŝĂůŵŽƌƉŚŽůŽŐǇ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ŽďƐŽŶ ?^ ? ?ůůŽŵĞƚƌǇŽĨ&ĂĐŝĂůDŽďŝůŝƚǇ ŝŶŶƚŚƌŽƉŽŝĚWƌŝŵĂƚĞƐ P /ŵƉůŝĐĂƚŝŽŶƐĨŽƌƚŚĞ
ǀŽůƵƚŝŽŶŽĨ&ĂĐŝĂůǆƉƌĞƐƐŝŽŶ ?ŵ ?: ?WŚǇƐ ?ŶƚŚƌŽƉŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? sŝĂůĞƚ ? ?ĞƚĂů ?,ŽŵŽĞƌĞĐƚƵƐĨƌŽŵƚŚĞzƵŶǆŝĂŶĂŶĚEĂŶŬŝŶŚŝŶĞƐĞƐŝƚĞƐ PEƚŚƌŽƉŽůŽŐŝĐĂů
ŝŶƐŝŐŚƚƐƵƐŝŶŐ ?ǀŝƌƚƵĂůŝŵĂŐŝŶŐƚĞĐŚŶŝƋƵĞƐ ?ŽŵƉƚĞƐZĞŶĚƵƐWĂůĞǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĞƌŵƷĚĞǌ ĚĞ ĂƐƚƌŽ ? : ? D ? Ğƚ Ăů ? dŚĞ ƚĂƉƵĞƌĐĂ ƐŝƚĞƐ ĂŶĚ ƚŚĞŝƌ ĐŽŶƚƌŝďƵƚŝŽŶ ƚŽ ƚŚĞ
ŬŶŽǁůĞĚŐĞŽĨŚƵŵĂŶĞǀŽůƵƚŝŽŶŝŶƵƌŽƉĞ ?ǀŽů ?ŶƚŚƌŽƉŽů ?  ? ? ? ? W ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĞƌŵƵĚĞǌĚĞĂƐƚƌŽ ? : ?D ?ĞƚĂů ? ŚŽŵŝŶŝĚ ĨƌŽŵ ƚŚĞ ůŽǁĞƌ WůĞŝƐƚŽĐĞŶĞŽĨƚĂƉƵĞƌĐĂ ?
^ƉĂŝŶ PƉŽƐƐŝďůĞ ĂŶĐĞƐƚŽƌ ƚŽEĞĂŶĚĞƌƚĂůƐ ĂŶĚŵŽĚĞƌŶŚƵŵĂŶƐ ?^ĐŝĞŶĐĞ  ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ?
 ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ^ƚƌŝŶŐĞƌ ? ?DŽĚĞƌŶŚƵŵĂŶŽƌŝŐŝŶƐ PƉƌŽŐƌĞƐƐĂŶĚƉƌŽƐ ĞĐƚƐ ?WŚŝůŽƐ ?dƌĂŶƐ ?Z ?^ŽĐ ?>ŽŶĚ ?
ŝŽů ?^Đŝ ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ?

 ? ? ĞƌŵƷĚĞǌ ĚĞ ĂƐƚƌŽ ? : ? D ?  ? DĂƌƚŝŶſŶ ?dŽƌƌĞƐ ?D ? ǀŽůƵƚŝŽŶĂƌǇ ŝŶƚĞƌƉƌĞƚĂƚŝŽŶ ŽĨ ƚŚĞ
ŵŽĚĞƌŶ ŚƵŵĂŶ  ?ůŝŬĞ ĨĂĐŝĂů ŵŽƌƉŚŽůŽŐǇ ŽĨ ƚŚĞ ƚĂƉƵĞƌĐĂ 'ƌĂŶ ŽůŝŶĂ ?d ? ŚŽŵŝŶŝŶƐ ?
ŶƚŚƌŽƉŽů ?^Đŝ ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? >ĂĐƌƵǌ ? Z ? ^ ? Ğƚ Ăů ? KŶƚŽŐĞŶǇ ŽĨ ƚŚĞŵĂǆŝůůĂ ŝŶEĞĂŶĚĞƌƚŚĂůƐ ĂŶĚ ƚŚĞŝƌ ĂŶĐĞƐƚŽƌƐ ?EĂƚ ?
ŽŵŵƵŶ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ,ĂũĚŝŶũĂŬ ?D ?ĞƚĂů ?ZĞĐŽŶƐƚƌƵĐƚŝŶŐƚŚĞŐĞŶĞƚŝĐŚŝƐƚŽƌǇŽĨůĂƚĞEĞĂŶĚĞƌƚŚĂůƐ ?EĂƚƵƌĞ ? ? ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ƌƐƵĂŐĂ ?: ?> ?ĞƚĂů ?EĞĂŶĚĞƌƚĂůƌŽŽƚƐ PƌĂŶŝĂůĂŶĚĐŚƌŽŶŽůŽŐŝĐĂůĞǀŝĚĞŶĐĞĨƌŽŵ^ŝŵĂĚĞůŽƐ
,ƵĞƐŽƐ ?^ĐŝĞŶĐĞ ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? DĞǇĞƌ ?D ?ĞƚĂů ?EƵĐůĞĂƌEƐĞƋƵĞŶĐĞƐĨƌŽŵƚŚĞDŝĚĚůĞWůĞŝƐƚŽĐĞŶĞ^ŝŵĂĚĞůŽƐ,ƵĞƐŽƐ
ŚŽŵŝŶŝŶƐ ?EĂƚƵƌĞ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ŝƌŬƐ ?W ?, ?ĞƚĂů ?dŚĞĂŐĞŽĨ,ŽŵŽŶĂůĞĚŝĂŶĚĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚƐĞĚŝŵĞŶƚƐŝŶƚŚĞZŝƐŝŶŐ^ ƚĂƌĂǀĞ ?
^ŽƵƚŚĨƌŝĐĂ ?ůŝĨĞ ?Ğ>ŝĨĞ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĞƌŐĞƌ ? > ? Z ? Ğƚ Ăů ?,ŽŵŽŶĂůĞĚŝ  ? ĂŶĞǁ ƐƉĞĐŝĞƐ ŽĨ ƚŚĞ ŐĞŶƵƐ,ŽŵŽ ĨƌŽŵ ƚŚĞŝŶĂůĞĚŝ
ŚĂŵďĞƌ ?^ŽƵƚŚĨƌŝĐĂ ?ůŝĨĞ ?Ğ>ŝĨĞ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? 'ƌŽǀĞƐ ? ?dŚĞŽƌŝŐŝŶƐŽĨŵŽĚĞƌŶŚƵŵĂŶƐ ?^ĐŝĞŶĐĞ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ŝĞƌŝ ?Z ?> ? ?ŚƵƌĐŚŝůů ?^ ? ? ?&ƌĂŶĐŝƐĐƵƐ ?Z ?' ? ?dĂŶ ?: ? ?,ĂƌĞ ? ?ƌĂŶŝŽĨĂĐŝĂůĨĞŵŝŶŝǌĂƚŝŽŶ ?
ƐŽĐŝĂůƚŽůĞƌĂŶĐĞ ?ĂŶĚƚŚĞŽƌŝŐŝŶƐŽĨďĞŚĂǀŝŽƌĂůŵŽĚĞƌŶŝƚǇ ?ƵƌƌĞŶƚŶƚŚƌŽƉŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? >ĞĚŽŐĂƌ ?: ? ?ĞƚĂů ?,ƵŵĂŶĨĞĞĚŝŶŐďŝŽŵĞĐŚĂŶŝĐƐ PƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ ?ǀĂƌŝĂƚŝŽŶ ?ĂŶĚĨƵŶĐƚŝŽŶĂů
ĐŽŶƐƚƌĂŝŶƚƐ ?WĞĞƌ: ? ?Ğ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ^ŵŝƚŚ ?, ?& ?dŚĞƌŽůĞŽĨŐĞŶĞƚŝĐĚƌŝĨƚŝŶƐŚĂƉŝŶŐŵŽĚĞƌŶŚƵŵĂŶĐƌĂŶŝĂůĞǀŽůƵƚŝŽŶ PĂƚĞƐƚ
ƵƐŝŶŐŵŝĐƌŽĞǀŽůƵƚŝŽŶĂƌǇŵŽĚĞůŝŶŐ ?/Ŷƚ ?: ?ǀŽů ?ŝŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? >ŝĞďĞƌŵĂŶ ? ? ?^ƉĞĐƵůĂƚŝŽŶƐĂďŽƵƚƚŚĞƐĞůĞĐƚŝǀĞďĂƐŝƐĨŽƌŵŽĚĞƌŶŚƵŵĂŶĐƌĂŶŝŽĨĂĐŝĂů
ĨŽƌŵ ?ǀŽů ?ŶƚŚƌŽƉŽů ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? 'ĂƌĐŝĂ ?DĂƌƚŝŶĞǌ ?  ?Ğƚ Ăů ? ZŝďĐĂŐĞ ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ ŝŶĚŝĐĂƚĞ ŐƌĞĂƚĞƌ ůƵŶŐ ĐĂƉĂĐŝƚǇ ŝŶ
EĞĂŶĚĞƌƚŚĂůƐĂŶĚ>ŽǁĞƌWůĞŝƐƚŽĐĞŶĞŚŽŵŝŶŝŶƐĐŽŵƉĂƌĞĚƚŽŵŽĚĞƌŶŚƵŵĂŶƐ ?ŽŵŵƵŶ ?
ŝŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ŚƵƌĐŚŝůů ?^ ? ?ŝŽĞŶĞƌŐĞƚŝĐƉĞƌƐƉĞĐƚŝǀĞƐŽŶEĞĂŶĚ ƌƚŚĂůƚŚĞƌŵŽƌĞŐƵůĂƚŽƌǇĂŶĚĂĐƚŝǀŝƚǇ
ďƵĚŐĞƚƐ ?/Ŷ P EĞĂŶĚĞƌƚŚĂůƐ ƌĞǀŝƐŝƚĞĚ P ŶĞǁ ĂƉƉƌŽĂĐŚĞƐ ĂŶĚ ƉĞƌƐƉĞĐƚŝǀĞƐ ? ƉƉ ?  ? ? ? ? ? ? ?
 ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? tƌŽĞ ? ^ ? Ğƚ Ăů ? ŽŵƉƵƚĞƌ ƐŝŵƵůĂƚŝŽŶƐ ƐŚŽǁ ƚŚĂƚ EĞĂŶĚĞƌƚŚĂů ĨĂĐŝĂů ŵŽƌƉŚŽůŽŐǇ
ƌĞƉƌĞƐĞŶƚƐĂĚĂƉƚĂƚŝŽŶƚŽĐŽůĚĂŶĚŚŝŐŚĞŶĞƌŐǇĚĞŵĂŶĚƐ ?ďƵƚŶŽƚŚĞĂǀǇďŝƚŝŶŐ ?WƌŽĐ ?ŝŽů ?
^Đŝ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ZĂŬ ?z ?dŚĞEĞĂŶĚĞƌƚŚĂů ?EĞǁ>ŽŽŬĂƚĂŶKůĚ&ĂĐĞ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĞŵĞƐ ? ?ŶŽƚŚĞƌ>ŽŽŬĂƚĂŶKůĚ&ĂĐĞ ?ŝŽŵĞĐŚĂŶŝĐƐŽĨƚŚĞEĞĂŶĚĞƌƚĂů&ĂĐŝĂů^ŬĞůĞƚŽŶ
ZĞĐŽŶƐŝĚĞƌĞĚ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ,ŽůƚŽŶ ?E ? ? ?zŽŬůĞǇ ?d ?Z ? ?&ƌŽĞŚůĞ ? ?t ? ?^ŽƵƚŚĂƌĚ ?d ? KŶƚŽŐĞŶĞƚŝĐƐĐĂůŝŶŐŽĨƚŚĞ
ŚƵŵĂŶŶŽƐĞŝŶĂůŽŶŐŝƚƵĚŝŶĂůƐĂŵƉůĞ PŝŵƉůŝĐĂƚŝŽŶƐĨŽƌŐĞŶƵƐ,ŽŵŽĨĂĐŝĂůĞǀŽůƵƚŝŽŶ ?ŵ ?
: ?WŚǇƐ ?ŶƚŚƌŽƉŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĂƐƚŝƌ ?D ?  ?ZŽƐĂƐ ? ?ƌĂŶŝĂůďĂƐĞƚŽƉŽůŽŐǇĂŶĚďĂƐŝĐƚƌĞŶĚƐ ŝŶƚŚĞĨĂĐŝĂůĞǀŽůƵƚŝŽŶŽĨ
,ŽŵŽ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ZŽƐĂƐ ? ? ?ĂƐƚŝƌ ?D ? ?DĂƌƚŝŶĞǌ ?DĂǌĂ ? ? ?'ĂƌĐŝĂ ?dĂďĞƌŶĞƌŽ ? ? ?>ĂůƵĞǌĂ ?&Žǆ ? ?/ŶƋƵŝƌŝĞƐ
ŝŶƚŽ EĞĂŶĚĞƌƚŚĂů ĐƌĂŶŝŽĨĂĐŝĂů ĚĞǀĞůŽƉŵĞŶƚ ĂŶĚ ĞǀŽůƵƚŝŽŶ P  ?ĂĐĐƌĞƚŝŽŶ ? ǀĞƌƐƵƐ
 ? ?

 ?ŽƌŐĂŶŝƐŵŝĐ ?ŵŽĚĞůƐ ?/Ŷ < ? ,ĂƌǀĂƚŝ ĂŶĚ d ,ĂƌƌŝƐŽŶ  ?ĞĚƐ ) EĞĂŶĚĞƌƚŚĂůƐ ZĞǀŝƐŝƚĞĚ P EĞǁ
ƉƉƌŽĂĐŚĞƐĂŶĚWĞƌƐƉĞĐƚŝǀĞƐ ?^ƉƌŝŶŐĞƌ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĂƐƚŝƌ ?D ?ĂĐŬ ƚŽĂƐŝĐƐ PDŽƌƉŚ ůŽŐŝĐĂůŶĂůǇƐŝƐ ŝŶWĂůĞŽĂŶƚŚƌŽƉŽůŽŐǇ ?/Ŷ P^ĐŚǁĂƌƚǌ : ?
ĞĚŝƚŽƌ ?ŝŽůŽŐŝĐĂůdŚĞŽƌǇ ?ŽƐƚŽŶ PD/d ?ƉƌĞƐƐ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?ŝŶƉƌĞƐƐ ) ?
 ? ? 'ƌŽŶŝŶŐ ?& ? ?>ŝƵ ?: ? ?&ĂŐĂŶ ?D ?: ? ?K ?,ŝŐŐŝŶƐ ?W ?tŚǇĚŽŚƵŵĂŶƐŚĂǀĞĐŚŝŶƐ ?dĞƐƚŝŶŐƚŚĞ
ŵĞĐŚĂŶŝĐĂůƐŝŐŶŝĨŝĐĂŶĐĞŽĨŵŽĚĞƌŶŚƵŵĂŶƐǇŵƉŚǇƐĞĂůŵŽƌƉŚŽůŽŐǇǁŝƚŚĨŝŶŝƚĞĞůĞŵĞŶƚ
ĂŶĂůǇƐŝƐ ?ŵ ?: ?WŚǇƐ ?ŶƚŚƌŽƉŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? WĂŵƉƵƐŚ ?: ? ? ?ĂĞŐůŝŶŐ ? ?: ?dŚĞĞŶĚƵƌŝŶŐƉƵǌǌůĞŽĨƚŚĞŚƵŵĂŶĐŚŝŶ ?ǀŽů ?ŶƚŚƌŽƉŽů ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? DŽƐƐ ?D ?> ? ?zŽƵŶŐ ?Z ?t ?ĨƵŶĐƚŝŽŶĂůĂƉƉƌŽĂĐŚƚŽĐƌ ŶŝŽůŽŐǇ ?ŵ ?: ?WŚǇƐ ?ŶƚŚƌŽƉŽů ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ZƵƐƐĞůů ?D ?  ? Ğƚ Ăů ? dŚĞ ^ƵƉƌĂŽƌďŝƚĂů dŽƌƵƐ P ? DŽƐƚ ZĞŵĂƌŬĂďůĞ WĞĐƵůŝĂƌŝƚǇ ?ƵƌƌĞŶƚ
ŶƚŚƌŽƉŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ǀŽŶ ƌĂŵŽŶ ?dĂƵďĂĚĞů ? E ? 'ůŽďĂů ŚƵŵĂŶ ŵĂŶĚŝďƵůĂƌ ǀĂƌŝĂƚŝŽŶ ƌĞĨůĞĐƚƐ ĚŝĨĨĞƌĞŶĐĞƐ ŝŶ
ĂŐƌŝĐƵůƚƵƌĂůĂŶĚŚƵŶƚĞƌ ?ŐĂƚŚĞƌĞƌ ƐƵďƐŝƐƚĞŶĐĞƐƚƌĂƚĞŐŝĞƐ ?WƌŽĐ ?EĂƚů ?ĐĂĚ ?^Đŝ ?h ? ? ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? EŽďĂĐŬ ?D ? > ?  ? ,ĂƌǀĂƚŝ ? < ? dŚĞ ĐŽŶƚƌŝďƵƚŝŽŶ ŽĨ ƐƵďƐŝƐƚĞŶĐĞ ƚŽ ŐůŽďĂů ŚƵŵĂŶ ĐƌĂŶŝĂů
ǀĂƌŝĂƚŝŽŶ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? tƌŽĞ ?^ ? ?&ĞƌƌĂƌĂ ?d ?> ? ?DĐ,ĞŶƌǇ ? ?Z ? ?ƵƌŶŽĞ ? ? ?ŚĂŵŽůŝ ?h ?dŚĞĐƌĂŶŝŽŵĂŶĚŝďƵůĂƌ
ŵĞĐŚĂŶŝĐƐŽĨďĞŝŶŐŚƵŵĂŶ ?WƌŽĐ ?ŝŽů ?^Đŝ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ŶƚŽŶ ? ^ ?  ?EĞĂŶĚĞƌƚĂůƐ ĂŶĚ ƚŚĞ ĂŶƚĞƌŝŽƌ ĚĞŶƚĂů ůŽĂĚŝŶŐŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ  P Ă ďŝŽŵĞĐŚĂŶŝĐĂů
ĞǀĂůƵĂƚŝŽŶŽĨďŝƚĞĨŽƌĐĞƉƌŽĚƵĐƚŝŽŶ ?<ƌŽĞďĞƌŶƚŚƌŽƉŽů ?ů^ŽĐ ?WĂƉĞƌƐ ? ? ? ? ?   ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? K ?ŽŶŶŽƌ ?  ? & ? ? &ƌĂŶĐŝƐĐƵƐ ? Z ?' ?  ?,ŽůƚŽŶ ?E ?  ? ŝƚĞ ĨŽƌĐĞ ƉƌŽĚƵĐƚŝŽŶ ĐĂƉĂďŝůŝƚǇ ĂŶĚ
ĞĨĨŝĐŝĞŶĐǇ ŝŶ EĞĂŶĚĞƌƚĂůƐ ĂŶĚ ŵŽĚĞƌŶ ŚƵŵĂŶƐ ?ŵ ? : ? WŚǇƐ ? ŶƚŚƌŽƉŽů ?  ?  ?  ? ? ? ? ? ? ?
 ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? 'ŽĚŝŶŚŽ ?Z ?D ?ĞƚĂů ?dŚĞďŝƚŝŶŐƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞŽĨ,ŽŵŽƐĂƉŝĞŶƐĂŶĚ,ŽŵŽŚĞŝĚĞůďĞƌŐĞŶƐŝƐ ?
:,ƵŵǀŽů ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ,ĂƌǀĂƚŝ ? < ? dŚĞ EĞĂŶĚĞƌƚŚĂů ƚĂǆŽŶŽŵŝĐ ƉŽƐŝƚŝŽŶ P ŵŽĚĞůƐŽĨ ŝŶƚƌĂ ? ĂŶĚ ŝŶƚĞƌ ?ƐƉĞĐŝĨŝĐ
ĐƌĂŶŝŽĨĂĐŝĂůǀĂƌŝĂƚŝŽŶ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ,ĂƌǀĂƚŝ ?< ? ?&ƌŽƐƚ ?^  ?Z ? ?DĐEƵůƚǇ ?< ?W ?EĞĂŶĚĞƌƚŚĂůƚĂǆŽŶŽŵǇƌĞĐŽŶƐŝĚĞƌĞĚ PŝŵƉůŝĐĂƚŝŽŶƐ
ŽĨ  ?ƉƌŝŵĂƚĞŵŽĚĞůƐŽĨ ŝŶƚƌĂ ?ĂŶĚ ŝŶƚĞƌƐƉĞĐŝĨŝĐĚŝĨĨĞƌĞŶĐĞƐ ?WƌŽĐ ?EĂƚů ?ĐĂĚ ?^Đŝ ?h^
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ,ĂƌǀĂƚŝ ?< ?, ?EĞĂŶĚĞƌƚŚĂůƐĂŶĚƚŚĞŝƌĐŽŶƚĞŵƉŽƌĂƌŝĞƐ ?,ĂŶĚďŽŽŬŽĨWĂůĞŽĂŶƚŚƌŽƉŽůŽŐǇ
^ƉƌŝŶŐĞƌ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĞĂŶ ?D ? ?ŶŽƚŚĞƌůŽŽŬĂƚƚŚĞŶŽƐĞĂŶĚƚŚĞĨƵŶĐƚŝŽŶĂůƐŝŐŶŝĨŝĐĂŶĐĞŽĨƚŚĞĨĂĐĞĂŶĚŶĂƐĂů
ŵƵĐŽƵƐŵĞŵďƌĂŶĞ ĨŽƌ ĐŽŽůŝŶŐ ƚŚĞďƌĂŝŶ ŝŶ ĨŽƐƐŝůŚŽŵŝŶŝĚƐ ?: ?,Ƶŵ ?ǀŽů ?  ? ? ?  ? ? ? W ? ? ?
 ? ? ? ? ? ) ?
  ?  ? ^ƚĞǁĂƌƚ  ? :  ?Z ?   ? ^ƚƌŝŶŐĞƌ ? ? ?,ƵŵĂŶĞǀŽůƵƚŝŽŶŽƵƚŽĨĨƌŝĐĂ P ƚŚĞ ƌŽůĞŽĨ ƌĞĨƵŐŝĂ ĂŶĚ
ĐůŝŵĂƚĞĐŚĂŶŐĞ ?^ĐŝĞŶĐĞ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ǀŽŶ ƌĂŵŽŶ ?dĂƵďĂĚĞů ? E ? ǀŽůƵƚŝŽŶĂƌǇ ŝŶƐŝŐŚƚƐ ŝŶƚŽ ŐůŽďĂů ƉĂƚƚĞƌŶƐ ŽĨ ŚƵŵĂŶ ĐƌĂŶŝĂů
ĚŝǀĞƌƐŝƚǇ P ƉŽƉƵůĂƚŝŽŶ ŚŝƐƚŽƌǇ ? ĐůŝŵĂƚŝĐ ĂŶĚ ĚŝĞƚĂƌǇ ĞĨĨĞĐƚƐ ?: ? ŶƚŚƌŽƉŽů ?ů ^Đŝ ?  ? ? ?  ? ? ? ? ?
 ? ? ? ? ? ) ?
 ? ?

 ? ? ,ĂƌǀĂƚŝ ?< ? ?tĞĂǀĞƌ ?d ? ?,ƵŵĂŶĐƌĂŶŝĂůĂŶĂƚŽŵǇĂŶĚƚŚĞĚŝĨĨĞƌĞŶƚŝĂůƉƌĞƐĞƌǀĂƚŝŽŶŽĨ
ƉŽƉƵůĂƚŝŽŶŚŝƐƚŽƌǇĂŶĚĐůŝŵĂƚĞƐŝŐŶĂƚƵƌĞƐ ?ŶĂƚ ?ZĞĐ ?ŝƐĐŽǀ ?DŽů ?Ğůů ?ǀŽů ?ŝŽů ?   ? ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ,ƵďďĞ ? D ? ? ,ĂŶŝŚĂƌĂ ? d ?  ? ,ĂƌǀĂƚŝ ? < ? ůŝŵĂƚĞ ƐŝŐŶĂƚƵƌĞ ŝ  ƚŚ  ŵŽƌƉŚŽůŽŐŝĐĂů
ĚŝĨĨĞƌĞŶƚŝĂƚŝŽŶ ŽĨ ǁŽƌůĚǁŝĚĞ ŵŽĚĞƌŶ ŚƵŵĂŶ ƉŽƉƵůĂƚŝŽŶƐ ?ŶĂƚ ? ZĞĐ ?  ?,ŽďŽŬĞŶ )  ? ? ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ZĞǇĞƐ ?ĞŶƚĞŶŽ ?, ? ?,ĂƌǀĂƚŝ ?< ?  ? :ĂŐĞƌ ?' ? dƌĂĐŬŝŶŐŵŽĚĞƌŶŚƵŵĂŶƉŽƉƵůĂƚŝŽŶŚŝƐƚŽƌǇ
ĨƌŽŵůŝŶŐƵŝƐƚŝĐĂŶĚĐƌĂŶŝĂůƉŚĞŶŽƚǇƉĞ ?^Đŝ ?ZĞƉ ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ǀƚĞĞǀ ?  ? ? ĂƌĚŝŶŝ ?  ? > ? ? DŽƌŽǌŽǀĂ ? / ?  ? K ?,ŝŐŐŝŶƐ   W  ǆƚƌĞŵĞ ĐůŝŵĂƚĞ ? ƌĂƚŚĞƌ ƚŚĂŶ
ƉŽƉƵůĂƚŝŽŶ ŚŝƐƚŽƌǇ ? ĞǆƉůĂŝŶƐ ŵŝĚ ?ĨĂĐŝĂů ŵŽƌƉŚŽůŽŐǇ ŽĨ EŽƌƚŚĞƌŶ ƐŝĂŶƐ ?ŵ ? : ? WŚǇƐ ?
ŶƚŚƌŽƉŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? EŽďĂĐŬ ?D ?> ? ?,ĂƌǀĂƚŝ ?< ? ?^ƉŽŽƌ ?& ?ůŝŵĂƚĞ ?ƌĞůĂƚĞĚǀĂƌŝĂƚŝŽŶŽĨ ƚŚĞŚƵŵĂŶŶĂƐĂůĐĂǀŝƚǇ ?
ŵ ?: ?WŚǇƐ ?ŶƚŚƌŽƉŽů ? ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? >ŝĞďĞƌŵĂŶ ? ? ? ?DĐƌĂƚŶĞǇ ? ?D ? ?<ƌŽǀŝƚǌ ?' ?dŚĞĞǀŽůƵƚŝŽŶĂŶĚĚĞǀĞůŽƉŵĞŶƚŽĨĐƌĂŶŝĂů
ĨŽƌŵŝŶ,ŽŵŽƐĂƉŝĞŶƐ ?WƌŽĐ ?EĂƚů ?ĐĂĚ ?^Đŝ ?h^ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? 'ŽĚŝŶŚŽ ?Z ?D ? ?^ƉŝŬŝŶƐ ?W ? ?K ?,ŝŐŐŝŶƐ ?W ?^ƵƉƌĂŽƌďŝƚĂůŵŽƌƉŚŽůŽŐǇĂŶĚƐŽĐŝĂůĚǇŶĂŵŝĐƐ
ŝŶŚƵŵĂŶĞǀŽůƵƚŝŽŶ ?EĂƚ ?ĐŽů ?ǀŽů ?Ɛ   ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ^ƚƌĂŝƚ ? ?^ ?ĞƚĂů ?sŝĞǁƉŽŝŶƚƐ PĚŝĞƚĂŶĚĚŝĞƚĂƌǇĂĚĂƉƚĂƚŝŽŶƐ ŝŶĞĂƌůǇŚŽŵŝŶŝŶƐ PƚŚĞŚĂƌĚ
ĨŽŽĚƉĞƌƐƉĞĐƚŝǀĞ ?ŵ ?: ?WŚǇƐ ?ŶƚŚƌŽƉŽů ? ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ĂĞŐůŝŶŐ ? ?: ?ĞƚĂů ?sŝĞǁƉŽŝŶƚƐ PĨĞĞĚŝŶŐŵĞĐŚĂŶŝĐƐ ?ĚŝĞƚ ?ĂŶĚĚŝĞƚĂƌǇĂĚĂƉƚĂƚŝŽŶƐŝŶĞĂƌůǇ
ŚŽŵŝŶŝŶƐ ?ŵ ?: ?WŚǇƐ ?ŶƚŚƌŽƉŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? 'ƌŝŶĞ ?& ? ? ?ĂĞŐůŝŶŐ ? ?: ?&ƵŶĐƚŝŽŶĂůŵŽƌƉŚŽůŽŐǇ ?ďŝŽŵĞĐŚĂŶŝĐƐĂŶĚƚŚĞƌĞƚƌŽĚŝĐƚŝŽŶŽĨ
ĞĂƌůǇŚŽŵŝŶŝŶĚŝĞƚƐ ?ŽŵƉƚĞƐZĞŶĚƵƐWĂůĞǀŽů ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
  ?  ? ,ĂůůŐƌŝŵƐƐŽŶ  ?   ?  ? >ŝĞďĞƌŵĂŶ  ?   ?   ?  ? zŽƵŶŐ  ? E  ? D  ?  ? WĂƌƐŽŶƐ d ?  ? tĂƚ ? ^ ? ǀŽůƵƚŝŽŶ ŽĨ
ĐŽǀĂƌŝĂŶĐĞŝŶƚŚĞŵĂŵŵĂůŝĂŶƐŬƵůů ?EŽǀĂƌƚŝƐ&ŽƵŶĚ ?^ǇŵƉ ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?ĚŝƐĐƵƐƐŝŽŶ ? ? ? ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ŚĞǀĞƌƵĚ ?: ?D ?'ĞŶĞƚŝĐƐĂŶĚĂŶĂůǇƐŝƐŽĨƋƵĂŶƚŝƚĂƚŝǀĞƚƌĂŝƚƐ ?ŵ ?: ?WŚǇƐ ?ŶƚŚƌŽƉŽů ? ? ? ?
 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? >ŝĞďĞƌŵĂŶ ? ? ? ?<ƌŽǀŝƚǌ ?' ? ? ?DĐƌĂƚŶĞǇ ?KǁĞŶ ? ?dĞƐƚŝŶŐŚǇƉŽƚŚĞƐĞƐĂďŽƵƚƚŝŶŬĞƌŝŶŐ
ŝŶƚŚĞĨŽƐƐŝůƌĞĐŽƌĚ PdŚĞĐĂƐĞŽĨƚŚĞŚƵŵĂŶƐŬƵůů ?: ?ǆƉ ?ŽŽů ?WĂƌƚ ? ? ?ď ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ŶůŽǁ ? ?, ?&ĂĐŝĂůŐƌŽǁƚŚĂŶĚĚĞǀĞůŽƉŵĞŶƚ ?/Ŷƚ ?: ?KƌĂůDǇŽů ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? <ƵƌŝŚĂƌĂ ?^ ? ?ŶůŽǁ ? ?, ?  ?ZĂŶŐĞů ?Z ? ?ZĞŵŽĚĞůŝŶŐƌ ǀĞƌƐĂ Ɛ ŝŶĂŶƚĞƌŝŽƌƉĂƌƚƐŽĨƚŚĞ
ŚƵŵĂŶŵĂŶĚŝďůĞĂŶĚŵĂǆŝůůĂ ?ŶŐůĞKƌƚŚŽĚ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?
 ? ? ,ĂƌǀĂƚŝ ? < ?  ?,ƵďůŝŶ ? : ? ?: ?DŽƌƉŚŽůŽŐŝĐĂů ĐŽŶƚŝŶƵŝƚǇ ŽĨ ƚŚĞ ĨĂĐĞ ŝŶ ƚŚĞ ůĂƚĞDŝĚĚůĞ ĂŶĚ
hƉƉĞƌWůĞŝƐƚŽĐĞŶĞ,ŽŵŝŶŝŶƐĨƌŽŵEŽƌƚŚǁĞƐƚĞƌŶĨƌŝĐĂ W ? ?ŐĞŽŵĞƚƌŝĐŵŽƌƉŚŽŵĞƚƌŝĐ
ĂŶĂůǇƐŝƐ ?DŽĚĞƌŶKƌŝŐŝŶƐ PEŽƌƚŚĨƌŝĐĂŶƉĞƌƐƉĞĐƚŝǀĞ^ƉƌŝŶŐĞƌsĞƌůĂŐ ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ) ?






 ? ?

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$FNQRZOHGJHPHQWV
:HWKDQNWKH)XQGDFLyQ5DPyQ$UHFHV6SDLQIRUIXQGLQJDV\PSRVLXPRUJDQL]HGE\56/DQG
-/$ HQWLWOHG WKH (YROXWLRQDU\ +LVWRU\ RI WKH +XPDQ )DFH &6 LV VXSSRUWHG E\ WKH &DOOHYD
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8.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 %: DFNQRZOHGJHV WKH VXSSRUW RI WKH *: 3URYRVW¶V
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$XWKRUFRQWULEXWLRQV
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